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El principal objetivo de este trabajo de tesis ha sido generar información 
sobre los parámetros involucrados en la eficiencia del uso del agua en el cultivo 
de tomate con idea de poder introducir este carácter en programas de mejora 
genética. Para ello se ha abordado el estudio, centrado principalmente en la raíz, 
de caracteres fisiológicos, anatómico-morfológicos y moleculares de una 
población RIL derivada del cruce interespecífico entre la especie de tomate 
doméstico Solanum lycopersicum y la especie de tomate silvestre Solanum 
pimpinellifolium.  
El cultivo de tomate bajo invernadero es, económicamente, una de las 
actividades agrícolas más importantes en el área mediterránea. Este cultivo 
presenta una problemática asociada al clima de esta zona que induce altas tasas 
de transpiración y estrés hídrico en las plantas, lo que conlleva grandes pérdidas 
de calidad y cosecha. Conocer en detalle qué caracteres de la raíz están 
implicados en la captura de agua, ayudaría a desarrollar un programa de mejora 
orientado a una mayor eficiencia en el uso del agua en este cultivo. 
El estudio comenzó con la evaluación del consumo de agua y la producción 
de biomasa de 40 líneas de la población RIL, lo que permitió determinar la 
existencia de una alta variabilidad genética en ambos parámetros. La 
variabilidad existente en la producción de biomasa de la población RIL se 
manifestó en diversos parámetros como la superficie foliar, el diámetro del tallo 
o el peso seco de la raíces. Por otro lado, se observó una elevada variabilidad en 
la productividad del agua en términos de biomasa producida por volumen de 
agua consumida. Los análisis estadísticos llevados a cabo permitieron 
determinar que la variabilidad existente en la productividad del agua venía 
determinada, principalmente, por el diámetro del tallo, presentando este 
diámetro una alta correlación positiva con el contenido de agua en el mismo. 




que sugirió la existencia de diferencias en la capacidad de las raíces de absorber 
agua.  
Para llevar a cabo las medidas de conductividad hidráulica de la raíz (Lpr), se 
puso a punto un método que permitió determinar este parámetro en plantas 
jóvenes, de 21 días de edad. La Lpr determinada en líneas RILs que difieren en 
el consumo de agua y en la producción de biomasa, presentó también una alta 
variabilidad, registrándose diferencias de más del 80% entre algunas de ellas. Se 
continuó el estudio explorando distintos caracteres que pudieran explicar esta 
variabilidad en la Lpr. En un principio se pensó que estas diferencias podrían 
relacionarse con diferencias tanto en la longitud o absorción de agua de las 
raíces como en la distribución de dichos parámetros en tres categorías de grosor 
(raíces finas, medias y gruesas). Sin embargo, las diferencias registradas en estos 
parámetros fueron insuficientes para poder explicar la gran variabilidad 
registrada en la Lpr.  
La exploración de otros caracteres de la raíz que condicionan su arquitectura 
como pueden ser la tasa de elongación o el índice de ramificación y su anatomía 
interna como el grosor del córtex o el número y calibre de los vasos del xilema, 
entre otros parámetros, no permitieron observar correlaciones claras entre ellos y 
los valores de Lpr, a pesar de la gran variabilidad registrada en algunos de estos 
parámetros.  
Con idea de determinar la posible contribución de las acuaporinas al 
transporte radial de agua en la raíz por vía transcelular, se llevaron a cabo 
experimentos con cloruro de mercurio, un inhibidor reversible de la actividad de 
estos canales. En las líneas RILs analizadas, los resultados mostraron una 
disminución en los valores de Lpr de entre un 42% y un 80%. Por otro lado, se 
analizó la expresión relativa de cuatro genes que codifican para acuaporinas 




los genotipos analizados aunque no se encontró una correlación directa entre 
dicha expresión y la Lpr. 
La parte final de este trabajo consistió en llevar a cabo una exploración 
preliminar de la existencia de biopolímeros de barrera en ciertas zonas de la raíz, 
ya que podrían afectar al flujo radial del agua por la vía apoplástica y por tanto a 
los valores de Lpr. Se evalúo la deposición de suberina en los genotipos 
parentales y en dos líneas RILs cuyos valores de Lpr presentaban diferencias 
significativas. Se observó la ausencia de depósitos de suberina en la endodermis 
de las raíces y la existencia de una exodermis suberificada en los cuatro 
genotipos estudiados. Este estudio histológico preliminar establece una posible 
correlación entre los valores de Lpr y los depósitos de suberina en la exodermis, 
ya que los genotipos con mayores valores de Lpr fueron los que presentaron un 
mayor número de células de paso sin depósitos de suberina. 
Los resultados obtenidos en esta tesis muestran que existe una alta 
variabilidad en parámetros relacionados con la conductividad hidráulica de las 
raíces. No obstante, ninguno de estos parámetros permitiría explicar por sí solo 
la variabilidad registrada en la Lpr. La información generada ha permitido 
identificar algunos caracteres que presentan una mayor repercusión sobre la Lpr. 
Además, se han identificado genotipos contrastantes que constituyen un material 
























I.1. Arquitectura y morfología de la planta de tomate 
El tomate es una planta dicotiledónea, autógama, de porte arbustivo y 
perenne, aunque generalmente se cultiva como anual (Esquinas-Alcázar y Nuez, 
1995). Puede desarrollarse de forma rastrera, semierecta o erecta, creciendo de 
manera indeterminada (crecimiento ilimitado) o determinada (limitado). Las 
plantas de tomate con crecimiento indeterminado, carácter silvestre de la especie 
y de aquellos genotipos que se cultivan principalmente en invernadero para 
consumo fresco, presentan un desarrollo nodal continuo con aparición de las 
inflorescencias de manera internodal lateral cada 3 hojas. A la porción de tallo 
que incluye 3 o 4 hojas y un racimo se le denomina «simpodio» (Chamarro, 
1995). Por el contrario, en las de crecimiento determinado, que se cultivan al 
aire libre principalmente como tomate de industria, el tallo principal soporta un 
número inferior de hojas y termina en una inflorescencia, por lo que el 
crecimiento de la planta ha de seguir por los tallos laterales o secundarios 
desarrollados a partir de las yemas axilares, dando lugar a una planta de poca 
altura y aspecto arbustivo (Rick, 1978).  
La semilla de tomate es pequeña (~2-4 mm) y aplanada y está constituida por 
el embrión, el endospermo y la cubierta seminal, la cual se encuentra 
generalmente recubierta de pelos. Para su germinación es necesaria una buena 
disponibilidad de agua así como una oxigenación eficiente (Chamarro, 1995). 
El sistema radicular de la planta de tomate es alorrizo o pivotante y está 
constituido por la raíz principal o primaria (corta y débil), las raíces laterales 
(numerosas y potentes) y las raíces adventicias (Fig.I.1). La raíz primaria se 
desarrolla durante la embriogénesis y a partir de ella se producen las raíces 
laterales secundarias, que a su vez se pueden ramificar. Las raíces adventicias 
son aquellas que se desarrollan en el hipocótilo, epicótilo y/o tallo (Osmont et 





Figura I.1. Sistema radicular de la planta de tomate donde se detallan las distintas raíces que lo 
conforman.  
La raíz de tomate presenta un crecimiento primario y secundario que 
determina el incremento de su diámetro, debido principalmente al desarrollo del 
cilindro vascular. Cuando la raíz presenta crecimiento primario, seccionando 
transversalmente y de fuera hacia dentro se pueden observar: la epidermis, la 
exodermis, el córtex, la endodermis y el cilindro vascular, jugando cada una de 
estas capas un papel diferente en la absorción de agua y nutrientes (Esau, 1967). 
La arquitectura, morfología y anatomía de la raíz se describirán con más detalle 
en la introducción del capítulo 3.  
 
El crecimiento secundario de la raíz de tomate se inicia con divisiones 
periclinales del procambium vascular no diferenciado y de las células del 
periciclo opuestas al xilema. Estas divisiones producen una capa interna, 
considerada como el cambium vascular, que se encuentra rodeando al xilema y 
una capa externa que se mantiene como periciclo. El cambium vascular es una 




células xilemáticas y floemáticas, aumentando el diámetro de la raíz y su 
capacidad de transporte (McCully, 1995; Rich y Watt, 2013). En la figura I.2 se 
muestra el aspecto que puede tener una raíz de tomate en crecimiento secundario 
que tras diversas divisiones celulares y diferenciación de las mismas, se 
observan las mismas capas celulares que en el crecimiento primario con la 
principal diferencia de que los vasos xilemáticos presentan un mayor diámetro y 
no presentan una disposición de los mismos en estructuras poliarcas.  
 
Figura I.2. Sección transversal de una raíz de tomate con crecimiento secundario donde se 
detallan las diferentes zonas. Corte realizado a mano alzada (~0,3 mm de grosor) en los primeros 
20 mm de la zona basal de la raíz primaria y posterior visualización con un microscopio confocal 
con luz transmitida. Barra equivale a 100 m. 
El tallo, en la parte apical de la planta de tomate, presenta sólo crecimiento 
primario y está constituido por la epidermis, el córtex, los tejidos vasculares y la 
médula (Fig.I.3A). La epidermis constituye la capa celular más externa, donde se 
desarrollan los tricomas glandulares y no glandulares. Debajo de la epidermis se 
localiza el córtex, cuyas células más externas presentan función fotosintética, 




estructural (Picken et al., 1986). Los haces vasculares, formados por el xilema 
primario, el floema primario y el procambium, presentan una disposición 
circular que encierra una médula de parénquima, lo que se conoce con el nombre 
de sifonostela (Rost, 1996; Ye, 2002). 
 
 
Figura I.3. Desarrollo del tallo de tomate. (A) Esquema de una sección transversal de tallo de 
tomate con crecimiento primario donde se detallan las diferentes zonas. (B) Formación del 
cambium vascular que marca el inicio del crecimiento secundario. Esquema tomado de Rost 
(1996). 
El crecimiento secundario del tallo comienza con la formación del cambium 
vascular, un tejido meristemático formado por el cambium fascicular (derivado 
del procambium) y del cambium interfascicular (derivado de la 
desdiferenciación del parénquima interfascicular) (Esau, 1967). Este tejido 
meristemático completamente desarrollado forma un cilindro continuo desde 




(hacia el exterior) (Fig.I.3B). De esta manera, los tejidos vasculares primarios 
van alejándose entre ellos hasta localizarse el floema primario cercano al córtex 
y el xilema primario cercano a la médula (Fig.I.4A) (Thompson y Heimsch, 
1964; Rost, 1996). Tras la actividad del cambium vascular, que produce el 
crecimiento en grosor de los tallos, el tallo del tomate puede presentar una 
morfología angulosa (Fig.I.4B) (Coaker et al., 2002) debido a diferencias en el 
desarrollo de los distintos tipos de tejido vascular y parenquimático. 
 
 
Figura I.4. Desarrollo secundario del tallo de tomate. (A) Esquema de una sección transversal de 
tallo de tomate con crecimiento secundario donde se detallan las diferentes zonas. Esquema 
tomado de Rost (1996). (B) Secciones transversales de distintos genotipos de tomate donde se 




Las hojas del tomate, dispuestas de forma alterna sobre el tallo, son de tipo 
compuesto e imparipinnado, con peciolos de 1,5-6 cm y con foliolos que miden 
de 4-60 por 3-40 mm (Fig.I.5A). Una hoja típica presenta foliolos, generalmente 
de 5 a 9, peciolados, lobulados, muy desiguales, alternos y pudiendo tener el 
borde dentado (Fig.I.5B), y se encuentran recubiertos de tricomas. En la base del 
raquis de la hoja o del peciolo puede haber un par de brácteas semejantes a 
estípulas o pseudoestípulas.  
 
Figura I.5. (A) Hoja de tomate compuesta e imparipinnada (B) Foliolos de tomate con diversa 
forma y tamaño. Barra de (A) equivale a 5cm y la de (B) a 1 cm.  
En la anatomía interna (Fig.I.6) encontramos el mesófilo (en empalizada y 
esponjoso) con un gran número de cloroplastos, recubierto por una epidermis 
abaxial y otra adaxial, cada una constituida por una única capa celular. Las 
células epidérmicas están recubiertas por una membrana de composición 
fundamentalmente lipídica, la cutícula, que actúa como una barrera frente al 
ataque de agentes externos (patógenos, radiación UV, contaminantes…) y como 
reguladora frente a las pérdidas de agua no estomáticas (Riederer y Schreiber, 
2001). La epidermis abaxial presenta un alto número de estomas y haces 
vasculares prominentes, con un nervio central bien definido (Fig.I.5B) (Coleman 






Figura I.6. Sección de transversal de una hoja de tomate en la que se aprecia la anatomía interna. 
Barra equivale a 100 m. 
La flor es de color amarillo intenso, regular e hipógina y consta de 5 o más 
sépalos y de igual número de pétalos y estambres, los cuales suelen estar 
soldados entre sí formando un cono estaminal que envuelve al gineceo (estigma, 
estilo y ovario). Las flores, en número variable, se agrupan en inflorescencias de 
tipo racemoso, que se desarrollan cada 3-4 hojas en las axilas, pudiendo existir al 
mismo tiempo pequeños frutos, flores abiertas y yemas florales cerradas 
(Cooper, 1927), en una misma inflorescencia.  
El fruto de tomate es una baya bi- o plurilocular que puede alcanzar un peso 
final en la madurez que oscila entre los 5 y los 500 g, en función de la variedad y 
las condiciones de desarrollo. Está constituido por el pericarpo, el tejido 
placentario y las semillas. La capa más externa del pericarpo constituye la 
epidermis, la cual carece de estomas y se encuentra recubierta por la cutícula 
(Rančić et al., 2010). A medida que el fruto va madurando (Fig.I.9) se producen 
una serie de procesos que conducen a un aumento del contenido en azúcares, una 
disminución de la acidez, pérdida de firmeza e incremento de los aromas por la 





I.2. Taxonomía, origen y domesticación del tomate 
El nombre científico de uso más generalizado para el tomate doméstico en la 
actualidad es Solanum lycopersicum L. El género Solanum es el más grande de 
la familia Solanaceae, formada por 90 géneros que incluyen unas 3.500 
especies, entre ellas algunas también de gran interés agronómico como la patata 
(Solanum tuberosum), el pimiento (Capsicum annuum), la berenjena (Solanum 
melongena) o el tabaco (Nicotiana tabacum) (Bergougnoux, 2014).  
El origen geográfico del tomate se localiza en la región andina que se 
extiende desde el sur de Colombia hasta el norte de Chile, incluyendo las islas 
Galápagos (Esquinas-Alcázar y Nuez, 1995; Darwin et al., 2003). No está claro 
en qué región tuvo lugar su domesticación aunque basándose en pruebas 
botánicas, históricas y lingüísticas, De Candolle (1885) estableció este centro de 
domesticación en Perú, mientras que Jenkins (1948) propuso México. La falta de 
pruebas que permitan dilucidar entre las dos hipótesis sugiere que la 
domesticación del tomate pudo tener lugar de manera independiente tanto en 
México como en Perú (Rick y Holle, 1990; Peralta y Spooner, 2006). 
Posteriormente (en el siglo XVI) los españoles trajeron el tomate a Europa y 
desde aquí lo difundieron hacia Portugal, África, Oriente Medio y otros países 
europeos (Esquinas-Alcazar, 1981). Desde Portugal el tomate se extendió hacia 
Filipinas y demás países asiáticos mientras que desde el resto de Europa se 
propagó hacia Estados Unidos.  
La domesticación ha permitido llevar a cabo una selección artificial a favor 
de características deseadas (tamaño, color, sabor, maduración del fruto…). Sin 
embargo, dicha domesticación lleva consigo una pérdida de diversidad genética 
(Bai y Lindhout, 2007; Foolad, 2007) lo que hace al cultivo más susceptible 
frente a distintos tipos de estrés, tanto bióticos como abióticos, y puede suponer 
la pérdida de gran parte de las características que tenían las variedades 




de domesticación se utilizan especies silvestres, que mantienen todo su potencial 
genético intacto, para introducir genes en la especie cultivada que ayuden a 
recuperar los caracteres perdidos. Para ello, una herramienta clave son las 
poblaciones de líneas puras recombinantes o RILs (del inglés, Recombinant 
Inbred Lines), obtenidas a partir del cruce de dos líneas puras seguido de 
repetidas secuencias de autofecundación para crear líneas consanguíneas cuyo 
genoma es un mosaico de los genomas de las cepas iniciales (Broman, 2005).  
I.3. Importancia económica del cultivo de tomate 
El tomate es la hortaliza más cultivada en el mundo con 4,7 millones de 
hectáreas dedicadas  y una producción que alcanza un valor de 142.968 millones 
de euros (FAOSTAT, 2013; Bergougnoux, 2014). Durante el periodo 2003-2013 
se produjo un aumento de la producción mundial debido principalmente al 
incremento en el rendimiento. La producción de tomate pasó de ~120 millones 
de toneladas en 2003 a más de 160 en 2013, lo que supuso un incremento del 
~30%. Sin embargo, la superficie mundial de cultivo creció a un menor ritmo, 
pasando de 4,1 Ha en 2003 a 4,7 Ha en 2013, lo que supuso un incremento 
aproximado del 13% en 10 años (FAOSTAT, 2012) (Fig.I.7A). 
 
Figura I.7. Producción de tomate a nivel mundial. (A) Producción y superficie cultivada a lo largo 




Por continentes, el cultivo de tomate se concentra en Asia donde tiene lugar 
el 60,5% de la producción (Fig.I.7B). China encabeza dicha producción con más 
de 50 millones de toneladas obtenidas en 2012, lo que representa el 31% de la 
producción mundial (Tabla I). El segundo lugar lo ocupa India con 17,5 millones 
de toneladas (11% del total), seguida de Estados Unidos con 13,2 millones de 
toneladas (8,2%). España ocupa la octava posición con una producción de 4 
millones de toneladas que corresponden a un 2,5% de la producción mundial de 
tomate para consumo fresco (Tabla I).  
Tabla I.1 Clasificación de países por producción de tomate (FAOSTAT, 2012). * Datos no 
disponibles.  
Posición País Producción           (Millones de Toneladas)
Valor                   
(millones de euros) 
1 China 50,12 2.330.000 
2 India 17,5 * 
3 Estados Unidos 13,21 8.362 
4 Turquía 11,35 4.631 
5 Egipto 8,63 * 
6 Irán  6 1.596 
7 Italia 5,13 4.361 
8 España 4,01 2.550 
9 Brasil 3,87 2.910 
10 México 3,43 1.108 
I.3.1. Producción en España 
La producción de tomate en España en el periodo 2003-2013, presentó 
pequeñas fluctuaciones alrededor de los 4 millones de toneladas de producción 
al año (Fig.I.8A) alcanzando un valor de 2.550 millones de euros (FAOSTAT, 
2013). Durante este periodo de tiempo, el rendimiento del cultivo se incrementó 





Figura I.8. (A) Producción nacional de tomate (millones de toneladas) y (B) rendimiento del 
cultivo (T/Ha) durante el periodo 2003-2013. (FAOSTAT, 2013). 
Cuando se escribió esta introducción, los datos disponibles en el Ministerio 
de Agricultura, Alimentación y Medio Ambiente (MAGRAMA) 
correspondientes al año 2012, muestran que Andalucía y Extremadura lideraron 
la producción de tomates a nivel nacional con 1,6 y 1,4 millones de toneladas 
respectivamente, lo que supuso el 75% de la producción nacional total 
(Fig.I.9A). Las comunidades restantes, produjeron el otro 25%, destacando 
Murcia con un 7% (289.355 toneladas), Navarra con un 4% (147.889 toneladas) 
o Canarias con un 3% (126.171 toneladas). En ese mismo año, la superficie de 
cultivo de tomate alcanzó las 48.617 Ha, de las cuales un 61% correspondieron a 
cultivos al aire libre, un 38% a cultivos bajo invernadero y sólo 1% a cultivo de 
secano (Fig.I.9B). Andalucía destinó el 89% de su superficie de cultivo de 
tomate a la modalidad bajo invernadero registrándose una superficie de 13.047 
Ha, mientras que en Extremadura el 100% de superficie destinada al cultivo de 
tomate fue al aire libre, con una superficie de 17.190 Ha. Estos datos ponen de 
manifiesto que el cultivo de tomate bajo invernadero se localiza principalmente 
en Andalucía dónde destacan Almería con una producción de 925.743 toneladas 
en 9.013 Ha, seguido de Granada con 314.910 toneladas en 3.172 Ha y Málaga 






















































































Figura I.9. Producción de tomate en España y su superficie de cultivo. (A) Producción nacional de 
tomate (%) por comunidades autónomas. (B) Superficie de cultivo (Ha) dedicada a los distintos 
tipos de cultivo (MAGRAMA, 2012).  
A nivel mundial, España ocupa el tercer puesto en las exportaciones de 
tomate fresco, tras los Países Bajos y México, alcanzando un valor de 983 
millones de euros (Hortoinfo, 2013), lo que supuso el 27% de la producción 
nacional (999.000 toneladas). El 94% de los tomates que exportó España en 
2013 tuvo como destino países comunitarios. Alemania, Francia o Reino Unido 
importaron 517.000 toneladas, significando un ingreso total de 506 millones de 
euros. Andalucía fue la región que presentó una mayor exportación con un 65% 
del total (624.000 toneladas), destacando Almería con unas exportaciones de 
550.000 toneladas que supusieron 512 millones de euros (Hortoinfo, 2013).  
En relación al destino de la producción de tomate, la mayor parte se emplea 
en consumo fresco (60%), mientras que el 40% restante va dirigido a la industria 
para obtener tomate triturado, concentrado, sopas, etc. El tomate dirigido a la 
industria es cultivado normalmente en período estival y al aire libre. 
Extremadura es la comunidad autónoma que encabeza la producción de este tipo 
de tomate con 1,4 millones de toneladas (casi el 100% de su producción), 
seguida de Andalucía donde este sector está cobrando cada vez más importancia 




a consumo fresco se cultiva mayoritariamente de manera intensiva y bajo 
invernadero y su producción se concentra en el levante almeriense.  
I.4. Problemática del cultivo de tomate bajo invernadero en el área 
mediterránea 
Existen diferentes factores que pueden afectar a la rentabilidad económica de 
los cultivos de invernadero en el área mediterránea, entre ellos el estrés hídrico 
ambiental (Romero-Aranda et al., 2002; Chaves y Oliveira, 2004; Jurado et al., 
2009), la estacionalidad de la producción, la disponibilidad de agua para el riego 
(Aguilera, 2006) o el incremento de la salinidad en los suelos de cultivo (Cruz et 
al., 1990; Caro et al., 1991; Romero-Aranda et al., 2001; Romero-Aranda et al., 
2002).  
I.4.1. Estrés hídrico ambiental 
A pesar de que en el cultivo de tomate bajo invernadero el riego suele 
suministrarse en exceso, las plantas sufren de forma periódica intensos episodios 
de estrés hídrico ambiental en las horas centrales del día (Romero-Aranda et al., 
2002). Esto se debe a las características del clima mediterráneo que determinan 
en el interior de los invernaderos altas temperaturas y baja humedad relativa, 
incluso en días soleados de invierno, lo cual induce elevadas tasas de 
transpiración foliar (Romero-Aranda et al., 2001; Romero-Aranda et al., 2002). 
Esta intensa transpiración foliar, produce un desequilibrio en tiempo e 
intensidad, entre la cantidad de agua que las raíces son capaces de absorber y 
transportar a la parte aérea y la cantidad de agua que pierden las hojas por 
transpiración. Dicho desequilibrio entre los flujos de entrada y salida de agua en 
la planta produce un descenso del potencial hídrico foliar que conlleva el cierre 
estomático y la disminución de la tasa de fotosíntesis. Además, este descenso del 
potencial hídrico foliar cuando la planta está en fase de fructificación, puede 




reducción del tamaño de los mismos y que se traduce en una pérdida de cosecha 
(Guichard et al., 2005). Por otro lado, esta situación puede generar fallos en la 
fase reproductiva provocando un menor cuajado de frutos (Chaves et al., 2002) y 
el desarrollo de fisiopatías que afectan a la calidad de la cosecha, como la 
aparición de la podredumbre apical en los frutos (Saure, 2001). 
I.4.2. Estacionalidad y duración de los periodos de producción 
La estacionalidad de la producción y la duración de los periodos de cosecha 
son aspectos que determinan la rentabilidad  del cultivo bajo invernadero en el 
área mediterránea. Las características del clima mediterráneo, favorece la 
producción del cultivo de tomate en primavera, verano y otoño en comparación 
con el cultivo de invierno (Aldanondo, 1995). Sin embargo, la radiación solar 
que se alcanza durante los meses de primavera y verano puede producir dentro 
del invernadero, condiciones térmicas estresantes y atmósferas de alta demanda 
evaporativa que afectan negativamente al crecimiento y desarrollo de las plantas. 
Como solución se han desarrollado distintas técnicas de climatización (sistemas 
de sombreado, nebulización o aspersión) que disminuyen los excesos térmicos y 
el déficit hídrico ambiental (Arbel et al., 1999; Lorenzo et al., 2003). La 
implantación en los invernaderos de estos sistemas de climatización permite 
alargar el calendario de producción, permitiendo cultivar de forma intensiva 
durante todo el año, lo que conlleva un aumento de la rentabilidad económica 
del sistema.  
La producción intensiva bajo invernadero ha puesto de manifiesto la 
necesidad de desarrollar genotipos altamente productivos durante un mayor 
periodo de tiempo. En este sentido ha sido determinante el desarrollo de 
portainjertos, una técnica cultural que combina en una misma planta la parte 
aérea de un genotipo (injerto), que puede incrementar el vigor de la planta o la 
calidad del fruto (Flores et al., 2010), con la raíz de otro diferente (porta-injerto) 




capacidad de absorción de agua y nutrientes (Lee, 1994; Leonardi y Giuffrida, 
2006).  
I.4.3. Escasez de los recursos hídricos y salinidad 
Las predicciones de cambio climático para los países mediterráneos 
proyectan una disminución sustancial de los recursos hídricos disponibles, con 
un aumento en las próximas décadas del estrés hídrico en las tierras de cultivo 
del sur de Europa (IPCC 2008). Si no se generan recursos hídricos no 
convencionales (agua regenerada procedente de depuradoras o de los lixiviados 
de cultivos, agua de mar desalinizada, etc), en el área mediterránea el escenario 
de escasez de agua a medio y largo plazo se verá fuertemente intensificado.  
Además, en esta zona, la agricultura debe afrontar el reto de abastecer la 
creciente demanda de alimentos como resultado de las tasas de crecimiento de la 
población (Schneider et al., 2011). En el área mediterránea la actividad agrícola 
actual consume entre el 60 y el 90% del agua dulce disponible, llegando al 87% 
en el sureste de España (Grindlay et al., 2011). Con este escenario es evidente la 
necesidad de potenciar programas de mejora que aumenten la eficiencia de uso 
del agua en los cultivos. 
La horticultura intensiva bajo invernadero destaca por sus altos valores de 
producción y por la calidad de las cosechas. Sin embargo, a pesar de que este 
tipo de agricultura es capaz de reducir en un 70% el consumo de agua con 
respecto al cultivo al aire libre (Tognoni, 2003), los requerimientos de riego 
siguen siendo muy elevados. En el caso del cultivo de tomate en estas 
condiciones en el litoral mediterráneo andaluz, se requiere unos 40-45 litros para 
producir un Kg de cosecha (Reina-Sanchez et al., 2005). 
Gran parte de los programas de mejora que se han abordado en el cultivo de 
tomate en los últimos 50 años se han centrado en el tamaño del fruto y en la 
resistencia a plagas y enfermedades. Estos programas se han desarrollado en 




los genotipos de tomate de élite que ahora están siendo cultivados tienen poca 
adaptación a la sequía. 
Por todo lo anteriormente mencionado, el uso eficiente de agua (WUE, del 
inglés Water Use Efficiency) es un aspecto en el que hay que incidir de una 
manera ineludible para desarrollar una agricultura sostenible que permita 
mantener niveles altos de productividad y calidad de las cosechas. Para ello es 
necesario avanzar en el conocimiento de la planta en cuanto a la captación y 
utilización del agua de riego, con el fin de obtener sistemas radiculares que 
permitan un alto aprovechamiento de los recursos hídricos reduciendo a la vez 
las pérdidas por lixiviados. La identificación de genotipos con sistemas 
radiculares altamente eficientes en la captura de agua, permitiría su uso como 
portainjertos de variedades de interés comercial. El uso de portainjertos 
eficientes en la captura de agua permitiría mantener una alta producción con las 
características organolépticas y nutricionales que los mercados actuales 
demandan. 
En el sudeste español, la salinidad es uno de los problemas más importantes 
con los que actualmente se enfrenta la horticultura intensiva bajo invernadero. 
En estas zonas, la escasez de agua de lluvia y la alta demanda de agua que 
requieren los cultivos intensivos bajo invernadero está provocando una 
explotación excesiva de los acuíferos subterráneos. Esto está dando lugar a un 
aumento en la concentración de sales disueltas en el agua disponible para el 
riego, de manera que actualmente es frecuente encontrar en los pozos aguas con 
concentraciones de NaCl de entre 35 y 70 mM (Urdanoz et al., 2008). 
La salinización de los suelos puede tener un origen natural, por exposición a 
periodos prolongados de sequía o bajas tasas de precipitación (Flores-Díaz et al., 
1996), o por el contrario ser inducida por el hombre a causa del riego con aguas 




aparición de suelos no aptos para el cultivo (Alberto et al., 1983; McFarlane y 
Williamson, 2002).  
Las plantas de tomate cultivadas en suelos salinos o con aguas salinas sufren 
alteraciones en todo su metabolismo, produciendo diferentes efectos según el 
estado de desarrollo de las mismas (Cuartero et al., 1995). Sin embargo, desde el 
punto de vista estrictamente agronómico, la principal consideración a tener en 
cuenta es cómo afecta a la cosecha (Mittler y Blumwald, 2010). Por un lado, el 
número de frutos producidos suele disminuir debido a la reducción en el número 
de flores aparecidas y/o a la reducción en el cuajado de esas flores (Cruz et al., 
1990). Por otro lado, la salinidad también puede provocar una disminución del 
tamaño del fruto así como una notable merma en la calidad del mismo por la 
aparición de fisiopatías como la podredumbre apical (Romero-Aranda et al., 
2001; Romero-Aranda et al., 2002; Reina-Sanchez et al., 2005). 
Para combatir los efectos del estrés salino es necesario combinar diversas 
estrategias como la obtención de variedades de tomate tolerantes a la salinidad, 
el uso de injertos o incrementando la humedad relativa alrededor de las plantas 
(An et al., 2005; Cuartero et al., 2006). Además de estas estrategias, el uso de 
cultivo sin suelo o hidropónico puede considerarse también una alternativa muy 
útil para combatir el incremento de la salinidad en los suelos.  
I.5. Cultivo hidropónico como estrategia frente a la escasez de agua 
El cultivo hidropónico permite una mejor gestión del riego además de 
presentar la posibilidad de recogida de los drenajes para su posterior reciclado. 
La salinidad del suelo unido a la escasez de agua en zonas con una alta densidad 
de cultivos bajo invernadero, son factores que han propiciado la sustitución 
gradual del cultivo tradicional en suelo por el cultivo hidropónico en diferentes 
tipos de sustrato artificial. De este modo, en la zona costera del sureste español, 




superficie dedicada a este tipo de cultivo, alcanzando unas 5.500 Ha de 
superficie dedicada a los cultivos hidropónicos (Urrestarazu, 2011).        
La hidroponía presenta una larga trayectoria ya que civilizaciones antiguas 
recurrieron a esta técnica cultural como medio de subsistencia en la que un 
sustrato (arenas de río) se humedecía con agua y materia orgánica en 
descomposición. Ejemplos de estos primeros cultivos hidropónicos los tenemos 
en los Jardines colgantes de Babilonia o los Jardines flotantes Aztecas (Fig.I.10). 
Las soluciones hidropónicas actuales se desarrollaron a partir del siglo XVII 
cuando diversos autores como van Helmont y Woodward, empezaron a entender 
que las plantas estaban compuestas por constituyentes que procedían del agua y 
no únicamente del suelo. Más de cien años después, Sachs y Knop consiguieron 
cultivar plantas terrestres en soluciones minerales y finalmente en 1936, Gericke 
acuñó el término hidroponía demostrando la aplicabilidad de este medio de 
cultivo tras realizar el primer cultivo comercial precisamente de tomate 
(Stradiot, 2003).  
 
Figura I.10. Primeros cultivos hidropónicos de la historia. (A) Jardines colgantes de Babilonia 
(pintura de Martin Heemskerck). (B) Jardines flotantes de los Aztecas (fotografía tomada de Arano 
(2007)). 
Desde un punto de vista práctico, los sistemas hidropónicos pueden 
clasificarse en: cultivo semi-hidropónico, en los que encontramos un sustrato 




hidropónico puro en el que la planta sumerge las raíces directamente en una 
solución con los distintos nutrientes necesarios, sin ningún tipo de soporte 
adicional. Inicialmente, la mayoría de los cultivos hidropónicos funcionaban 
como sistemas abiertos, en los que no existía una recirculación del riego y dónde 
la capacidad de retención de agua en los sustratos inertes era baja. El gran 
impacto medioambiental por posible contaminación de fuentes de agua dulce así 
como la necesidad de optimizar el uso del agua determinó el desarrollo de 
sistemas hidropónicos cerrados, en los que se produce una recirculación de las 
























El agua consumida es un parámetro clave en la productividad del cultivo de 
tomate, cuyo índice de cosecha está directamente relacionado con el peso fresco 
de los frutos, los cuales tienen un contenido de agua superior al 95%.  
En la planta de tomate, el contenido de agua (agua retenida) puede calcularse 
como la diferencia entre el volumen de agua absorbido por el sistema radicular y 
el transpirado por la parte aérea. Los frutos no tienen estomas por lo que, si se 
desprecia la transpiración a través de la cutícula, pueden considerarse como 
órganos de almacenamiento de agua. En este sentido, una planta con alta 
capacidad para absorber agua podría abastecer de manera adecuada la demanda 
hídrica de la parte aérea y por tanto favorecer el suministro a los frutos. Podría 
afirmarse por tanto que la productividad del cultivo de tomate está relacionada 
en gran medida con la capacidad del sistema radicular para absorber agua. 
Este hecho fue observado en una población RIL que se desarrolló en el 
Departamento de Mejora Genética y Biotecnología del IHSM. Por una parte, 
plantas bien regadas presentaron síntomas de deshidratación foliar al mediodía, 
mientras que por otra parte, había plantas que presentaban diferencias de 
gutación foliar y de encharcamiento en el envés de las hojas en las primeras 
horas de la mañana. Además, la población RIL presentó una variabilidad clara 
en cuanto a rasgos relacionados con el uso del agua, como el tamaño de las 
hojas, el grosor del tallo o la transpiración foliar, y se pensó que esta variabilidad 
podría estar sustentada, al menos en parte, por una variabilidad equivalente en el 
desarrollo y fisiología del sistema radicular.  
En este punto, se planteó usar esta población para generar información útil 
sobre parámetros clave en la captura de agua por parte de las raíces y sobre su 
heredabilidad, lo cual podría hacerlos adecuados para su introducción en un 
programa de mejora de la eficiencia del uso del agua en tomate. 
Así, el objetivo general de este trabajo de tesis fue conocer el 
comportamiento de la población RIL desde el punto de vista de la productividad 
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en términos de consumo de agua. Posteriormente, el estudio se centraría en 
determinar la capacidad de absorción de las raíces y qué parámetros 
determinarían dicha capacidad. 
Este objetivo general se dividió en los siguientes objetivos parciales:  
1- Determinar si la población RIL estudiada presentaba variabilidad en 
cuanto al consumo de agua y la producción de biomasa. 
2- Poner a punto un método para poder medir la conductividad hidráulica en 
raíces jóvenes de tomate. Dicho método se usaría para determinar la 
variabilidad en dicho parámetro entre las distintas RILs y sus parentales. 
3- Estudiar la arquitectura y anatomía interna de la raíz de una serie de 
líneas RILs seleccionadas en base a su variabilidad en la productividad 
de agua.  
4- Estudiar la expresión de genes que codifican para proteínas 
transportadoras de agua (acuaporinas) y analizar de forma preliminar la 
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Uno de los principales puntos en los que se basa la sostenibilidad agrícola es 
la economía del agua, por lo que generar conocimiento que permita mejorar la 
eficiencia del uso del agua (WUE, del inglés Water Use Efficiency) es crítico 
para desarrollar una agricultura sostenible y respetuosa con el medio ambiente, 
que permita además producir los alimentos necesarios para abastecer las 
necesidades de una población en constante crecimiento (Alcamo et al., 2007; 
Chapagain y Hoekstra, 2008).  
En las últimas décadas se han desarrollado numerosas investigaciones sobre 
la mejora de la productividad del agua (WP, del inglés Water Productivity) en 
diversos cultivos, aunque el éxito de estos trabajos ha sido limitado. La principal 
causa de ello ha sido la falta de consideración de vinculaciones realistas entre las 
situaciones de estrés impuestas en estos estudios y la fisiología de la planta en 
una situación real de cultivo (Wuyts et al., 2015). Por ello, cada vez son más 
numerosas las manifestaciones acerca de la necesidad de estudios que aborden 
una visión integradora del desarrollo de las plantas y que tengan como objetivo 
el incremento de la producción antes que priorizar aspectos relacionados con la 
supervivencia de la planta en condiciones de estrés (Nelissen et al., 2014). Esto 
hace necesario conocer para cada cultivo los mecanismos en raíz y parte aérea 
que subyacen a la WUE y a la WP. En el caso del cultivo de tomate, esta 
información permitiría el desarrollo de nuevas variedades, adaptadas a 
escenarios específicos de cultivo en los que el estado hídrico del ambiente (suelo 
y atmósfera) puede variar de forma muy significativa, repercutiendo tanto en la 
captación de agua a nivel radicular como en las pérdidas por transpiración foliar. 
Los términos WUE y WP generan gran confusión debido principalmente a 
las diferencias de significado que tienen en agronomía y en fisiología. Desde un 




plantas para tomar de un modo efectivo el agua de riego aplicada (Perry et al., 
2009; Heydari, 2014), y se expresa como: 
ܹܷܧܽ ൌ ܣ݃ݑܽ	ܿ݋݊ݏݑ݉݅݀ܽ	݌݋ݎ	݈ܽ	݌݈ܽ݊ݐܽ	ܣ݃ݑܽ	ݐ݋ݐ݈ܽ	ܽ݌݈݅ܿܽ݀ܽ	 			ሺ1ሻ 
Puesto que tanto el numerador como el denominador presentan las mismas 
unidades, WUEa es un parámetro adimensional. En los cultivos hidropónicos, 
donde las raíces no sufren una limitación por la disponibilidad de agua, la WUEa 
depende únicamente de la capacidad de las raíces para capturar e incorporar el 
agua dentro de la planta. En el presente trabajo, el volumen de agua consumido 
por las plantas se ha utilizado como un indicador de WUEa. 
Desde el punto de vista fisiológico, el término WUE también denominado 
eficiencia transpiratoria o WUE instantánea (WUEi) hace referencia a la ratio 
entre las tasas foliares de fotosíntesis y transpiración (Anyia y Herzog, 2004; 




La WUEi así descrita no es un parámetro adimensional ya que describe el 
número de moléculas de CO2 incorporadas en el proceso fotosintético en función 
del número de moléculas de agua que difunden por transpiración a través de los 
estomas, durante el mismo periodo de tiempo y unidad de superficie foliar. 
La WP, no tiene homólogo en el ámbito fisiológico, y se acuñó como término 
agronómico que hace referencia a la cosecha producida por un cultivo 
determinado con respecto a la cantidad de agua consumida por el cultivo para 
obtener dicha producción (Perry et al., 2009; Ragab, 2014) y se expresa como: 




La correlación entre la WUEi y la cantidad de cosecha en cultivos como 
arroz, maíz o trigo, donde el contenido de materia seca en el grano es muy 
superior al contenido de agua, ha hecho que algunos autores utilicen las siglas 
WUE para referirse a la WP (Tambussi et al., 2007; Zhang et al., 2011). Por otro 
lado, a pesar de las diferencias de concepto que existen entre la WUEa y la WP, 
en la literatura hay numerosos ejemplos en los que las siglas WUEa se usan 
como sinónimo de WP (Chaves y Oliveira, 2004; Katerji et al., 2008; Molina-
Montenegro et al., 2011; Medici et al., 2014; Osakabe et al., 2014), generando la 
confusión de la que se habló al inicio de este apartado. 
Es importante destacar que los términos producción y/o cosecha son 
diferentes dependiendo del tipo de cultivo, de manera que la cosecha final puede 
referirse al peso seco de semillas (cereales), al peso fresco de frutos (tomate) o 
incluso al peso fresco de hojas (lechuga, alfalfa, etc) (Heydari, 2014). En el 
cultivo de tomate, la cosecha está determinada por el peso fresco de los frutos, 
constituidos por aproximadamente entre un 5 y un 10% de materia seca y entre 
un 90 y un 95% de agua (Davies et al., 1981). Estos altos porcentajes de agua en 
los frutos de tomate manifiestan la relevancia que puedan llegar a tener pequeñas 
variaciones en el balance hídrico de la planta sobre la productividad de este 
cultivo.  
La WUEa ha aumentado en las últimas décadas gracias al desarrollo de las 
prácticas de riego (Katerji et al., 2008; Soto-García et al., 2013), lo que ha 
permitido un significativo ahorro de agua en agricultura. A pesar de ello, dichas 
prácticas por sí mismas no garantizan una alta WP (Bouman, 2007; Perry et al., 
2009; Molden et al., 2010), por lo que sería importante considerar las 
particularidades de cada cultivo relacionadas con su capacidad para capturar el 





Puesto que tanto WUEa como WP son parámetros complejos en los que 
intervienen muchos factores, antes de iniciar un programa de mejora es 
necesario identificar entre todos los posibles caracteres morfológicos y/o 
fisiológicos implicados, aquéllos que sean más fáciles de estudiar, y que al 
mismo tiempo sean estables y presenten una alta heredabilidad. La mayor parte 
de los programas orientados a la mejora de WUEa y WP se han llevado a cabo 
en cultivos de cereales, existiendo muy poca información para cultivos 
hortícolas como el del tomate (Davies et al., 2000; Romero-Aranda et al., 2001; 
Reina-Sanchez et al., 2005; Tahi et al., 2007) donde, como ya se ha comentado 
anteriormente, el componente principal de la cosecha es el contenido de agua en 
el fruto.  
Considerando todo lo expuesto, en esta primera fase de estudio se ha 
investigado la posible existencia de variabilidad en la WUEa (consumo de agua) 
y en la WP (productividad) de la población RIL. En la evaluación de la WP se 
partió de la hipótesis de que diferencias en producción de biomasa durante la 
fase vegetativa podrían conllevar diferencias de producción en la fase generativa 
de crecimiento y desarrollo de los frutos. Este supuesto se sustenta en estudios 
realizados en tomate que muestran que una reducción de biomasa durante la fase 
vegetativa afecta negativamente a todo el periodo reproductivo y por tanto a la 
producción total de frutos (Patanè et al., 2011). Para desarrollar este objetivo 
general, se han abordado los siguientes objetivos parciales:  
1- Determinar si en la población RIL existe variabilidad en la WUEa 
(cuantificada como el consumo de agua) y en la WP (cuantificada como 
la producción de biomasa producida por volumen de agua consumida). 
2- Analizar WUEa y WP en relación a varios parámetros biométricos y de 




1.2. Materiales y Métodos 
1.2.1. Material vegetal  
En este trabajo se ha estudiado una población RIL derivada del cruce 
interespecífico entre la especie de tomate doméstico Solanum lycopersicum 
cultivar Moneymaker (en adelante MM) (Fig.1.1A, B, C) y la especie de tomate 
silvestre Solanum pimpinellifolium entrada TO-937 (en adelante TO-937) 
(Fig.1.1D, E, F). Esta población RIL, en generación F8, se ha desarrollado en el 
departamento de Mejora Genética y Biotecnología del Instituto de 
Hortofruticultura Subtropical y Mediterránea “La Mayora” (IHSM-UMA-CSIC) 
mediante el método del descendiente único (SDD del inglés, Single Seed 
Descent) (Alba, 2006) y ha sido utilizada en diversos estudios de resistencia a 
plagas (Alba, 2006; Alba et al., 2009; Escobar-Bravo, 2013).  
Del total de las 164 líneas que conforman la población RIL, para este estudio 
se seleccionaron 38 líneas cuyo conjunto refleja la variación existente en la 
población completa respecto a diversos parámetros de desarrollo vegetativo. 
Para realizar dicha selección se llevó a cabo un cultivo de primavera-verano en 
invernadero, durante el cual se realizaron medidas semanales de la altura de la 
planta, el número de hojas, la superficie de la hoja, la distancia entre 
inflorescencias y el diámetro de tallo. Las medidas se llevaron a cabo en 6 
plantas por línea, desde el momento del trasplante a invernadero hasta que el 
cultivo entró en fructificación. Estos datos se sometieron a un análisis de 
conglomerados de k-medias que permitió agrupar las distintas líneas en función 
de la similitud existente entre ellas para un parámetro determinado y seleccionar 






Figura 1.1. Morfología general de plantas de tomate. (A, D) Aspecto general de la parte aérea, (B, 
E) de la raíz y (C, E) de los frutos de plantas de tomate de los dos genotipos utilizados como 
parentales de la población RIL, (A, B, C) Solanum lycopersicum cultivar Moneymaker y (D, E, F) 
Solanum pimpinellifolium entrada TO-937. 
1.2.2. Condiciones de cultivo 
Las plantas de cultivaron en medio hidropónico en condiciones controladas 
de cámara de cultivo de altas prestaciones (Modelo Fitoclima 27000 EHHF, 
ARALAB, Lisboa, Portugal) (Fig.1.2) para minimizar el efecto que el ambiente 
pudiera tener en el fenotipo final. Los 40 genotipos se estudiaron en 5 ciclos de 
cultivo manteniendo siempre las mismas condiciones ambientales cada uno de 
ellos (Fig.1.3). Cada ciclo tuvo una duración de 5 semanas y en cada uno de 





Figura 1.2. Cultivo hidropónico en cámara de altas prestaciones. (A) Exterior e (B) interior de la 
cámara de cultivo de altas prestaciones (Modelo Fitoclima 27000 EHHF, ARALAB, Lisboa, 
Portugal), donde se llevó a cabo el estudio. 
La programación de las variables ambientales en el interior de la cámara de 
cultivo se definió en base a los datos climáticos registrados durante la primavera 
de los últimos 10 años, dentro de uno de los invernaderos del IHSM “La 
Mayora”. Esta programación de la cámara permitía reproducir de forma 
constante la evolución diaria de la temperatura, radiación y humedad relativa 
que de forma natural se presenta en el interior de un invernadero en días típicos 
de primavera (Fig. 1.3). 
 
Figura 1.3. Evolución diaria en temperatura , humedad Relativa  y radiación (PAR) 




Las semillas de los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y de las 38 
RILs seleccionadas se esterilizaron por inmersión en hipoclorito sódico al 2-5% 
(p/v) durante 30 minutos, seguido de varios lavados con agua, y se germinaron 
en placas de Petri sobre papel de filtro humedecido con agua, a una temperatura 
de 25ºC y en oscuridad. Cuando la radícula alcanzó unos 3-4 cm de longitud, las 
plántulas se colocaron en tubos Falcon con solución nutritiva hasta que 
desarrollaron 3-4 hojas verdaderas (18-24 días tras germinación). En este 
estadio, se seleccionaron de cada genotipo 12 plantas de tamaño y aspecto 
general similar para continuar su cultivo en medio hidropónico pero en 
recipientes de mayor volumen. Así, las plantas se cultivaron hasta el final del 
ensayo, individualmente en macetas de plástico con 2,9 L de solución nutritiva 
tipo Hoagland (Hoagland y Arnon, 1950). La solución nutritiva, modificada para 
tomate (Tabla1.1) y ajustada a un pH de 5,8 estaba en continua aireación, y se 
cambió semanalmente durante las 5 semanas que duró el ensayo para evitar 
desequilibrios en la proporción de los nutrientes.   
Tabla 1.1. Composición de la solución nutritiva tipo Hoagland y Arnon (1950) modificada para el 
cultivo de tomate. 
Macronutrientes mM Micronutrientes mM 
KNO3 6,6 H3BO3 0,092 
NH4H2PO4 1 MnCl2 * 4 H2O 0,018 
MgSO4 2,05 ZnSO4 * 7 H2O 0,0016 
CaCl2 * 2 H2O 4 CuSO4 * 5 H2O 0,0006 
(NH4)6MoO24 * 4 H2O 0,0007 
    FeNaEDTA 0,058 
1.2.3. Consumo de agua 
Semanalmente por gravimetría, se midió el volumen de agua consumido por 
la planta durante el periodo de estudio (5 semanas). Para ello, a primera hora del 
día 1 de medida (1 hora después de terminar el periodo de oscuridad en el 




en una balanza analítica con dos decimales de precisión. Tras la pesada, la planta 
volvía a colocarse en la maceta correspondiente. Transcurrida una semana, y a 
primera hora del día 2 de medida, se repitió el procedimiento. Tras esta segunda 
pesada, la solución nutritiva se desechaba y se sustituía por una nueva, 
volviendo a colocar cada planta en su maceta correspondiente. El consumo de 
agua se obtenía por la diferencia de peso entre la medida 2 y la medida 1. Este 
proceso se repitió semanalmente en 12 plantas por genotipo lo que permitió 
obtener el consumo de agua total acumulado durante un periodo de 5 semanas 
consecutivas. La pérdida de agua por evaporación se minimizó utilizando 
tapaderas de plástico en cada maceta. 
1.2.4. Parámetros biométricos 
Al final del periodo de ensayo, tras 5 semanas de cultivo en medio 
hidropónico y en condiciones ambientales estables y óptimas para el cultivo de 
tomate, se determinó, en 12 plantas por genotipo, la altura de la planta, el 
número de hojas, el diámetro del tallo entre el primer y segundo entrenudo 
(usando un pie de rey) y la superficie foliar de todos los foliolos mediante un 
integrador de área (Delta-T Devices Ltd., Cambridge, UK).  
1.2.5. Producción de biomasa 
En las mismas plantas se determinó el peso fresco de hojas, tallos y raíces por 
separado. También se determinó el peso seco de cada una de las partes tras 48 h 
de secado a 70ºC. La diferencia entre el peso fresco y el peso seco permitió 
determinar el contenido de agua en cada órgano.  
1.2.6. Variables de intercambio gaseoso 
Las variables de intercambio gaseoso: tasa de fotosíntesis neta (A, mol CO2 
m2 s-1), tasa de transpiración (E, mmol agua m2 s-1) y conductancia estomática al 
vapor de agua (gs, mmol agua m2 s-1) se midieron al final del periodo de ensayo 




Lincoln, NE, USA) equipado con una fuente de iluminación LED Roja/Azul 
(6400-02B, LI-COR). Las medidas se realizaron durante el periodo de máxima 
iluminación en el interior de la cámara de cultivo, correspondiente a una 
radiación fotosintéticamente activa (PAR) de 800 µmol de fotones m-2 s-1. Se 
muestrearon dos foliolos terminales de las hojas 8ª y 9ª contadas desde el ápice, 
en 6 plantas por genotipo. Las condiciones en el interior de la cámara foliar de 
medida del sistema LI-COR (temperatura del aire y PAR) fueron establecidas de 
acuerdo con los valores registrados para estos parámetros en el interior de la 
cámara de cultivo en el momento de realizar las medidas. 
1.2.7. Rendimiento del fotosistema II 
Se determinó el rendimiento del fotosistema II midiendo la fluorescencia de 
las clorofilas con un fluorímetro de fluorescencia modulada (Handy PEA, 
Hansatech Instruments Ltd. Nortfolk, UK). Se muestrearon los mismos foliolos 
en los que previamente se habían tomado las medidas de intercambio gaseoso. 
Los parámetros de fluorescencia (F0, Fm) se determinaron por el método de  
pulso de luz saturante (Schreiber et al., 1995) y para ello, antes de realizar las 
medidas, los foliolos se adaptaron a oscuridad durante 40-50 minutos. A 
continuación se expusieron a una secuencia de luz modulada de baja intensidad, 
seguida de un pulso de luz saturante. La aplicación de luz modulada de baja 
intensidad después del periodo de oscuridad permite determinar la fluorescencia 
basal (F0) que refleja el estado de oxidación de los centros de reacción del 
fotosistema II, cuando están oxidados y disponibles para la transferencia de 
electrones. La aplicación posterior de un pulso de luz saturante permite 
determinar la fluorescencia máxima (Fm) provocada por la completa reducción 
de los centros de reacción, que bloquean la transferencia de electrones entre 
plastoquinonas A y B. La diferencia entre Fm y F0 permite el cálculo de la 
fluorescencia variable (Fv) asociada a alteraciones químicas en el fotosistema  
II. La ratio Fv/Fm es un indicador robusto de la eficiencia máxima de este 




determinar esta ratio para así poder analizar posibles efectos de la eficiencia del 
fotosistema II en relación a las medidas de fotosíntesis neta que pudieran 
determinar diferencias en la producción de biomasa.  
1.2.8. Contenido relativo de agua 
Tras la medida de las variables de intercambio gaseoso y rendimiento del 
fotosistema II, en las mismas hojas se determinó el contenido relativo de agua 
(CRA). A la hora de máxima radiación PAR en el interior de la cámara, se 
muestrearon 2 foliolos por planta (6 plantas) de cada genotipo que se pesaron 
inmediatamente en una balanza de precisión para obtener su peso fresco (PF). A 
continuación, el peciolo de cada  foliolo se introducía en agua durante 4 h. 
Transcurrido este periodo, se procedía a la pesada de los foliolos en la balanza 
de precisión para obtener el peso de saturación o de turgor máximo (PT). Por 
último, se determinó el peso seco (PS) de los foliolos tras 24 h de secado a 70ºC. 
El CRA se calculó mediante la siguiente fórmula (Barrs y Weatherley, 1962): 
ܥܴܣ ൌ ܲܨ െ ܲܵܲܶ െ ܲܵ ൈ 100			ሺ4ሻ 
1.2.9. Cálculo de WUEi y WP 
Los valores registrados para las tasas de fotosíntesis y transpiración se 




La productividad del agua (WP) se calculó a partir de la ratio entre la 
biomasa de la planta, registrada al final del periodo de cultivo, y el consumo 
acumulado de agua durante el mismo periodo (5 semanas). Con estos datos se 
calculó la WPPF (WP en base al peso fresco de la parte aérea) y WPPS (WP en 




ܹ ௉ܲி ൌ ܤ݅݋݉ܽݏܽ	ݒ݁݃݁ݐܽݐ݅ݒܽ	݂ݎ݁ݏܿܽ	ሺܭ݃ሻܣ݃ݑܽ	ݐ݋ݐ݈ܽ	ܿ݋݊ݏݑ݉݅݀ܽ	ሺ݉ଷሻ 			ሺ5ሻ 
ܹ ௉ܲௌ ൌ ܤ݅݋݉ܽݏܽ	ݒ݁݃݁ݐܽݐ݅ݒܽ	ݏ݁ܿܽ	ሺܭ݃ሻܣ݃ݑܽ	ݐ݋ݐ݈ܽ	ܿ݋݊ݏݑ݉݅݀ܽ	ሺ݉ଷሻ 			ሺ6ሻ 
1.2.10. Análisis estadístico y cálculo de la heredabilidad 
El análisis estadístico de todos los datos registrados se llevó a cabo con el 
programa SPSS versión 18 (SPSS Inc., Chicago, IL, EE.UU). Todos los datos se 
relativizaron al parental doméstico MM para así reducir los efectos de escala 
entre ciclos de cultivo en la cámara. Así, los valores de los parámetros 
analizados se presentan como el porcentaje relativo a la media de los valores 
registrados en el parental MM (representado como el 100%). Siempre que fue 
necesario, los datos se transformaron para obtener una distribución normal y una 
heterocedasticidad de la varianza. Los datos se sometieron posteriormente a un 
análisis de la varianza (ANOVA) de una vía. Para aquellos parámetros dónde no 
se cumplió la hipótesis nula (existía una diferencia significativa entre genotipos), 
se realizó un contraste post-hoc de Dunnet (P ≤ 0,05) en el que el parental 
doméstico actuaba como control.  
Posteriormente, además de un análisis de correlación de Pearson para  
determinar la relación existente entre los distintos parámetros, se realizó un 
análisis de componentes principales (ACP) para reducir la matriz de datos 
multivariantes a una representación bidimensional (ter Braak, 1995). A 
continuación, se realizaron dos análisis de regresión lineal múltiple para 
determinar qué parámetros explicaban de manera significativa las varianzas 
observadas en el consumo de agua y en WP. En cada uno de estos análisis se 
eliminaron variables que al ser redundantes podrían enmascarar el resultado. En 
el primero de ellos, en el que el consumo de agua actúo como variable 
dependiente, se optó por eliminar WP de las variables independientes. En el 




análisis el consumo de agua, el peso fresco de la parte aérea, y el agua presente 
en las hojas o tallos.  
La variabilidad genética de los parámetros registrados en las líneas RILs 
seleccionadas se estimó mediante el análisis de los componentes de la varianza 
(ANOVA), usando genotipo como factor aleatorio. El componente de la 
varianza debida al genotipo (entre RILs) se utilizó para estimar la varianza 
genética (σG2) y el componente de la varianza de error en el análisis (varianza 
dentro de las RILs) se empleó para estimar la varianza ambiental (σE2), ya que 
las líneas RILs son prácticamente homocigotas y por tanto se espera que la 
varianza dentro de las RILs sea debida únicamente a factores no genéticos. La 
heredabilidad de un parámetro en sentido amplio (H2), que es el cociente entre la 
varianza genética y la ambiental, se calculó mediante la siguiente fórmula 
(Visscher et al, 2008):  
ܪଶ ൌ ߪ
ଶீ
ߪଶீ 	൅ 	ߪாଶ 			ሺ7ሻ 
Donde ߪீଶ y ߪாଶ corresponden a la varianza genética y a la varianza 






1.3.1. Consumo de agua 
El consumo acumulado de agua por parte de las plantas durante el periodo de 
5 semanas mostró variaciones significativas en el conjunto de las líneas RILs 
analizadas (Fig. 1.4). De las 38 líneas evaluadas, 6 presentaron un consumo de 
agua superior al registrado en el parental doméstico MM. Este incremento osciló 
entre un ~20% (RILs 161,  17 y 98) y un ~50 % (RILs 112, 14 y 38). Por el 
contrario, 23 líneas presentaron un consumo significativamente inferior al 
registrado en MM siendo esta reducción de un 65% (RIL 121), un 55% (RIL 9), 
un ~48% (parental silvestre TO-937 y RILs 68, 175 y 124), un ~34% (RILs 84, 
92, 120, 20, 179, 88 y 111) y un ~25% (RILs 12, 73, 77, 65, 66, 114, 94, 59, 115 
y 151).  
 
Figura 1.4. Consumo de agua acumulado registrado durante 5 semanas en 38 líneas RILs 
derivadas del cruce interespecífico entre Solanum lycopersicum (cv. Moneymaker, MM) y 
Solanum pimpinellifolium (ac. TO-937). Datos representados como media ± SE (n = 12 plantas por 
genotipo). Los asteriscos indican diferencias significativas con respecto a MM según el test de 































































































































1.3.2. Parámetros biométricos 
En el conjunto de las líneas RILs analizadas, se observaron diferencias 
significativas en todos los parámetros relacionados con el crecimiento de la parte 
aérea de las plantas. 
En relación a la altura de la planta, se observó una gran variabilidad entre las 
distintas líneas RILs, registrándose diferencias del 70% entre algunas de ellas 
(Fig.1.5). Más de la mitad de las líneas RILs presentaron mayor altura con 
respecto al parental MM, oscilando este incremento entre un 24%, caso de la 
RIL 77, y más de un 50%, como la RIL 17. Por otra parte, tres líneas RILs 
presentaron una altura de la planta entre el 20 y el 30% inferior al registrado en 
el parental doméstico (RILs 9, 121 y 68). 
 
Figura 1.5. Altura de la planta registrada en los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en las 
38 líneas RILs seleccionadas. Datos representados como media ± SE (n = 12 plantas por 
genotipo). Los asteriscos indican diferencias significativas con respecto a MM según el test de 
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El diámetro del tallo, medido al final del periodo de 5 semanas, presentó una 
variación de más del 50% entre algunas de las líneas RILs. Para la mayoría de 
ellas, el diámetro del tallo fue inferior al registrado en el parental MM, oscilando 
esta reducción entre un 17%, caso de la RIL 151, y un 54%, como la RIL 143. 
La excepción fueron las líneas RILs 94, 66 y 38 que presentaron valores de 
diámetro de tallo estadísticamente similares al de MM (Fig.1.6). 
 
Figura 1.6. Diámetro del tallo registrado en los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en las 
38 líneas RILs seleccionadas. Datos representados como media ± SE (n = 12 plantas por 
genotipo). Los asteriscos indican diferencias significativas con respecto a MM según el test de 
Dunnet, p ≤ 0,05.  
Tanto el número de hojas como la superficie total de las mismas presentaron 
diferencias significativas entre las distintas líneas RILs. Estas diferencias fueron 
más acusadas en la superficie foliar, registrándose diferencias de más del 80% 
entre algunas de ellas. En el número de hojas se registraron diferencias entre 
algunas RILs de hasta un 40% (Fig.1.7). Cabe destacar que hubo un grupo de 
líneas que junto con MM no presentaron diferencias en el número de hojas pero 























































































































similares en el número de hojas, presentó una superficie foliar un 30% superior a 
la de MM y un 40% superior a la de la RIL 88.  
 
Figura 1.7. (A) Número de hojas y (B) superficie foliar total registrado en los dos genotipos 
parentales (MM y TO-937) y en las 38 líneas RILs seleccionadas. Datos representados como 
media ± SE (n = 12 plantas por genotipo). Los asteriscos indican diferencias significativas con 



























































































































































































































































1.3.3. Producción de biomasa 
Con respecto a la producción de biomasa de la parte aérea, se registró una 
variación significativa entre las líneas RILs, registrándose diferencias en los 
valores de peso freso y peso seco de más de un 80% entre algunas de ellas. La 
mayoría de las líneas presentaron un valor de biomasa inferior o similar a MM, a 
excepción de las RILs 98, 112 y 38 que presentaron valores de peso fresco y 
seco más de un 20% superiores al del parental MM (Tabla 1.2).  
El peso fresco de las raíces no se consideró dada la dificultad en conseguir un 
secado completo del agua superficial de las mismas. Como consecuencia, sólo se 
presentan los datos de peso seco de la raíz, que al igual que en la parte aérea 
muestran una variación significativa entre las líneas RILs (Tabla 1.2). Algunas 
de las líneas presentaron valores de peso seco de raíz en torno a un 40% (RIL 98, 
164, 77 y 38), un 60% (RIL 2, 30 y 112) e incluso un 90% (RIL 14) superiores al 
registrado en MM. También hubo líneas en las que se registraron valores de peso 
seco significativamente inferiores a los registrados en MM, siendo esta 
reducción de aproximadamente un 73% (RILs 121 y 124), un 64% (RILs 175 y 
68), un 56% (RILs 88, 179 y TO-937), un 45% (RILs 9, 85, 151, 92 y 59) y un 
34% (RILs 20, 120 y 65).     
El contenido de agua en hojas y tallos estimado como la diferencia entre los 
pesos fresco y seco de estos órganos, presentó una gran variación entre las líneas 
analizadas (Fig.1.8). Con respecto al contenido de agua en la hoja, alrededor de 
un tercio de las líneas analizadas presentaron valores inferiores al de MM, 
llegando a tener algunas de ellas en torno a un 33% menos de agua que MM 
(RILs 12, 179 y 175) (Fig.1.8A). En relación al contenido de agua en el tallo, 
alrededor de una cuarta parte de las líneas analizadas presentaron valores 
significativamente inferiores al registrado en MM, siendo esta reducción de más 
de un 20% en algunas de ellas (RILs 115, 77 y 9). 7 líneas RILs presentaron 




registrado en MM, alcanzando en torno a un 20% más de agua en las líneas RILs 
88, 161, 45,66 y 124 e incluso más de un 30% en las RILs 179 y 151 (Fig.8B).   
 
Figura 1.8. (A) Contenido de agua en hojas y (B) en tallos registrado en los dos genotipos 
parentales (MM y TO-937) y en las 38 líneas RILs seleccionadas. Datos representados como 
media ± SE (n = 12 plantas por genotipo). Los asteriscos indican diferencias significativas con 
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Tabla 1.2. Producción de biomasa registrada en los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en 
las 38 líneas RILs seleccionadas (% relativo a MM). Datos representados como media ± SE (n = 
12 plantas por genotipo. Los asteriscos indican diferencias significativas con respecto a MM según 
el test de Dunnet, p ≤ 0,05. T, Tallo. H, Hojas. R, Raíz. 
Genotipos 
Peso 
Fresco      Peso Seco            Genotipos
Peso 
Fresco      Peso Seco           
T + H  T + H R T + H  T + H R 
MM 100 ± 4 100 ± 3 100 ± 3 RIL 88 69 ± 8* 54 ± 8* 42 ± 9* 
TO-937 23 ± 1* 32 ± 2* 44 ± 3* RIL 91 94 ± 9 98 ± 14 124 ± 21 
RIL 2 89 ± 7 117 ± 11 167 ± 19* RIL 92 48 ± 5* 39 ± 8* 56 ± 6* 
RIL 9 41 ± 4* 41 ± 5* 52 ± 6* RIL 94 86 ± 6 84 ± 6 95 ± 6 
RIL 12 55 ± 4* 65 ± 6* 106 ± 13 RIL 98 122 ± 6* 136 ± 7* 140 ± 6* 
RIL 14 109 ± 5  110 ± 8 191 ± 11* RIL 109 94 ± 6 83 ± 6 98 ± 9 
RIL 17 77 ± 6* 90 ± 10 109 ± 13 RIL 111 41 ± 1* 42 ± 1* 68 ± 5 
RIL 20 54 ± 3* 63 ± 3* 64 ± 13* RIL 112 126 ± 3* 127 ± 5* 174 ± 10* 
RIL 30 70 ± 4* 88 ± 5 173 ± 15* RIL 114 78 ± 15 79 ± 14 72 ± 4 
RIL 38 155 ± 15* 148 ± 12* 152 ± 17* RIL 115 59 ± 3* 69 ± 4* 87 ± 6 
RIL 45 73 ± 5* 80 ± 3 79 ± 7 RIL 120 48 ± 1* 55 ± 2* 66 ± 1* 
RIL 59 53 ± 5* 43 ± 5* 59 ± 4* RIL 121 28 ± 2* 31 ± 3* 24 ± 2* 
RIL 65 51 ± 4* 45 ± 5* 67 ± 7* RIL 124 39 ± 5* 41 ± 4* 28 ± 2* 
RIL 66 87 ± 9 84 ± 9 77 ± 10 RIL 143 55 ± 3* 58 ± 5* 94 ± 7 
RIL 68 42 ± 5* 39 ± 5* 36 ± 4* RIL 151 73 ± 6* 63 ± 3* 56 ± 4* 
RIL 70 75 ± 5* 81 ± 6 90 ± 6 RIL 161 110 ± 8 104 ± 7 110 ± 11 
RIL 73 56 ± 4* 67 ± 5* 80 ± 3 RIL 164 80 ± 2 98 ± 6 143 ± 9* 
RIL 77 51 ± 3* 67 ± 5* 147 ± 18* RIL 175 22 ± 2* 30 ± 2* 35 ± 4* 
RIL 82 49 ± 6* 59 ± 7* 82 ± 12 RIL 178 79 ± 5 81 ± 5 105 ± 7 
RIL 85 44 ± 3* 47 ± 2* 53 ± 4* RIL 179 49 ± 2* 38 ± 3* 47 ± 5* 
 
1.3.4. Variables de intercambio gaseoso 
Las tasas de fotosíntesis (A) y transpiración (E) y la conductancia estomática 
(gs) se utilizaron junto con los valores de superficie foliar para estimar la 
fotosíntesis (Ap), la transpiración (Ep) y la conductancia estomática (gsp) de la 
planta entera. Más de la mitad de las líneas analizadas presentan valores 
inferiores a los obtenidos en MM (Tabla 1.3). Únicamente las líneas RIL 112, 98 




calculados para MM, siendo este incremento de un 35%, un 60% y un 100% 
respectivamente. Con respecto a la conductancia estomática estimada para la 
planta entera, las líneas RIL 98 y 38 mostraron valores superiores al registrado 
en MM, siendo este incremento un 91% y un 118% respectivamente.  
Tabla 1.3. Variables de intercambio gaseoso (% relativo a MM) registradas al final del periodo de 
estudio en los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en las 38 líneas RILs seleccionadas. 
Datos representados como media ± SE (n = 6 plantas por genotipo). Los asteriscos indican 
diferencias significativas con respecto a MM según el test de Dunnet, p ≤ 0,05. A, fotosíntesis. E, 
transpiración. gs, conductancia estomática. 
Genotipos A planta E planta gs planta Genotipos A planta E planta gs planta 
MM 100 ± 4 100 ± 4 100 ± 5 RIL 88 63 ± 6* 43 ± 8* 31 ± 8* 
TO-937 27 ± 1* 24 ± 2* 21 ± 2* RIL 91 106 ± 14 90 ± 13 84 ± 18 
RIL 2 120 ± 12 103 ± 10 106 ± 17 RIL 92 46 ± 6* 38 ± 5* 29 ± 5* 
RIL 9 56 ± 5* 59 ± 6* 63 ± 8 RIL 94 97 ± 5 70 ± 6* 55 ± 7* 
RIL 12 54 ± 5* 38 ± 4* 30 ± 5* RIL 98 153 ± 10* 169 ± 14* 191 ± 21* 
RIL 14 105 ± 9  84 ± 8 57 ± 7* RIL 109 102 ± 12 98 ± 15 102 ± 19 
RIL 17 83 ± 10 72 ± 8 59 ± 8* RIL 111 49 ± 3* 45 ± 4* 40 ± 6* 
RIL 20 58 ± 6* 38 ± 5* 29 ± 5* RIL 112 139 ± 5* 130 ± 5* 126 ± 9 
RIL 30 90 ± 6 76 ± 5 74 ± 6 RIL 114 67 ± 10* 49 ± 8* 39 ± 7* 
RIL 38 206 ± 19* 197 ± 21* 228 ± 29* RIL 115 54 ± 9* 51 ± 8* 42 ± 8* 
RIL 45 90 ± 6 87 ± 6 97 ± 14 RIL 120 42 ± 3* 42 ± 2* 33 ± 3* 
RIL 59 68 ± 9* 64 ± 10* 56 ± 11* RIL 121 36 ± 4* 32 ± 3* 31 ± 3* 
RIL 65 62 ± 6* 53 ± 7* 50 ± 9* RIL 124 35 ± 5* 27 ± 3* 23 ± 2* 
RIL 66 110 ± 12 121 ± 16 138 ± 25 RIL 143 46 ± 7* 54 ± 5* 51 ± 7* 
RIL 68 49 ± 9* 36 ± 7* 29 ± 7* RIL 151 61 ± 9* 56 ± 9* 45 ± 8* 
RIL 70 78 ± 4 81 ± 4 81 ± 4 RIL 161 116 ± 12 119 ± 15 139 ± 28* 
RIL 73 65 ± 6* 69 ± 8* 77 ± 11 RIL 164 103 ± 11 85 ± 7 66 ± 8 
RIL 77 76 ± 5 59 ± 5* 62 ± 8 RIL 175 15 ± 2* 18 ± 2* 17 ± 2* 
RIL 82 62 ± 7* 53 ± 4* 46 ± 3* RIL 178 71 ± 5* 68 ± 7* 73 ± 11 
RIL 85 48 ± 3* 42 ± 4* 35 ± 5* RIL 179 40 ± 3* 48 ± 4* 50 ± 5* 
1.3.5. Rendimiento del fotosistema II 
La ratio Fv/Fm fue similar, con valores en torno a 0,83, con variaciones del 
2-3% con respecto al de MM (Fig.1.9). Aunque en algunos casos estas 




fisiológica puesto que se encuentran dentro de los límites óptimos descritos en la 
literatura, esto es, entre 0,75 y 0,85 (Bolhàr-Nordenkampf y Öquist, 1993; 
Murchie y Lawson, 2013). 
 
Figura 1.9. Rendimiento del fotosistema II (Fv/Fm) registrado en los dos genotipos parentales 
(MM y TO-937) y en las 38 líneas RILs seleccionadas. Datos representados como media ± SE (n = 
6 plantas por genotipo). Los asteriscos indican diferencias significativas con respecto a MM según 
el test de Dunnet, p ≤ 0,05.  
1.3.6. Contenido relativo de agua  
El contenido relativo de agua en la hoja (CRA), es una medida del contenido 
de agua respecto del agua total que el tejido puede contener cuando está 
totalmente hidratada. Por tanto este parámetro permite conocer el estado hídrico 
foliar como resultado del balance entre absorción y transporte de agua desde la 
raíz y la difusión por transpiración hacia la atmósfera. Los valores de CRA 
mostraron diferencias significativas entre las distintas líneas, siendo estos 
valores en torno a un 8% superior (RILs 124, 65, 98 y 68) y un 9% inferiores 






















































































































Figura 1.10. Contenido relativo de agua (CRA) foliar registrado en los dos genotipos parentales 
(MM y TO-937) y en las 38 líneas RILs seleccionadas. Datos representados como media ± SE (n = 
12 plantas por genotipo). Los asteriscos indican diferencias significativas con respecto a MM 
según el test de Dunnet, p ≤ 0,05.  
1.3.7. Eficiencia transpiratoria (WUEi) y productividad del agua (WP)  
Desde un punto de vista fisiológico los resultados obtenidos en el cálculo de 
la ratio fotosíntesis/transpiración (WUEi), mostraron diferencias significativas 
en la población RIL (Fig.1.11). La mayoría de las líneas mostraron valores 
similares a los registrados en el parental doméstico MM, sin embargo en 9 líneas 
el valor de WUEi fue significativamente superior al obtenido en MM. Este 
incremento osciló entre aproximadamente un 30% (RILs 12, 114, 94, 68, 124, 77 
























































































































Figura 1.11. Eficiencia transpiratoria (WUEi) registrado en los dos genotipos parentales (MM y 
TO-937) y en las 38 líneas RILs seleccionadas. Datos representados como media ± SE (n = 12 
plantas por genotipo). Los asteriscos indican diferencias significativas con respecto a MM según el 
test de Dunnet, p ≤ 0,05.  
Desde un punto de vista agronómico, la productividad del volumen de agua 
consumido en términos de cantidad de biomasa producida (WP) también mostró 
una variación significativa entre las líneas RILs evaluadas (Fig.1.12). La WP 
calculada en base al peso fresco (WPPF, Fig.1.12A) mostró, en más de la mitad 
de las líneas analizadas, valores significativamente inferiores a los registrados en 
el parental doméstico MM, oscilando esta reducción entre un 20%, caso de la 

















































































































































Figura 1.12. Productividad del agua calculada en base (A) al peso fresco (WPPF) y (B) al peso 
seco (WPPS) de la parte aérea registrada en los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en las 
38 líneas RILs seleccionadas. Datos representados como media ± SE (n = 12 plantas por 
genotipo). Los asteriscos indican diferencias significativas con respecto a MM según el test de 
Dunnet, p ≤ 0,05.  
Cuando WP se calculó en base al peso seco (WPPS) (Fig.1.12B) se observó 
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MM (RILs 77, 120, 164, 12, 115, 121, 30 y 73), presentaban valores de WPPS 
similares a MM. Por otro lado, líneas que presentaron igual valor que MM para 
WPPF (RILs 68 y 88), mostraron valores significativamente inferiores a MM en 
WPPS.  
1.3.8. Relación entre WP y el consumo de agua con los parámetros 
biométricos y fisiológicos registrados 
Como ya se ha dicho anteriormente, dado que en la fase inicial del desarrollo 
de las plantas no hay frutos, la WP se calculó en base a producción de biomasa 
vegetativa. Además, como el contenido de agua del fruto es el principal 
componente del índice de cosecha en el cultivo de tomate (Davies et al., 1981), 
en el análisis de productividad agronómica se consideró la productividad 
calculada en base al peso fresco de la parte aérea de las plantas (WPPF). En la 
figura 1.13 se muestra la relación entre WPPF y el consumo de agua. Puede 
observarse que, a igualdad de consumo de agua, los valores de WPPF difieren en 
más de un 50% entre algunas de las líneas analizadas (RIL 66, 94, 114, 151, 115 
y 59). Además, un número de RILs (RIL 38, 98, 114 y 88) presentaron 
diferentes valores de consumo de agua aunque  similares valores de WPPF. Estos 
resultados indican que el mismo valor de WPPF puede alcanzarse con diferentes 





Figura 1.13. Relación entre productividad del agua calculada en base al peso fresco de la parte 
aérea de las plantas (WPPF) y consumo de agua registrado durante 5 semanas consecutivas en los 
dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en las 38 líneas RILs seleccionadas. Los números en 
el interior de los cuadrados son el código con el cual se nombró a cada una de las RILs. 
1.3.8.1. Análisis de correlación 
Se realizó un análisis de correlación con todos los datos registrados para los 
40 genotipos analizados. (Tabla 1.4). Este análisis reveló que el consumo de 
agua está más fuertemente correlacionado con el número de hojas y la superficie 
foliar (r = 0.71** y 0.89**, respectivamente) que con la altura o el diámetro del 
tallo (r = 0.60** y 0.54**, respectivamente). Por otra parte, la WPPF está más 
correlacionada con el diámetro del tallo (r= 0.66**) que con el número de hojas 
o la superficie foliar (r = 0.45** y 0.59**, respectivamente). Además la WPPF 
también presentó una correlación positiva con el agua presente en la hoja (AH, 




De entre los parámetros fisiológicos cabe destacar que los coeficientes de 
correlación obtenidos entre WPPF y las fotosíntesis y transpiración de la planta 
entera (r = 0.60** y 0.58**, respectivamente) no superaban el valor de 
correlación registrado entre WPPF y diámetro del tallo (r= 0.66**). También se 
pudo constatar la no relevancia del rendimiento del fotosistema II o de la WUEi 
como indicadores de la WPPF pues se obtuvieron coeficientes de correlación de 
0.05 y 0.12, respectivamente.  
Por último, este análisis confirmó la no correlación existente entre consumo 
de agua y WP (r = 0.27) 
1.3.8.2. Análisis de componentes principales (ACP) 
Para poder identificar los parámetros que pueden explicar mejor la 
variabilidad encontrada tanto en el consumo de agua como en la WP, se realizó 
un análisis de componentes principales (ACP) en el que se incluyeron todos los 
parámetros medidos y derivados. Este análisis mostró que los componentes 1 y 2 
explican el 65% de la varianza total observada en el conjunto de datos. La figura 
1.14 muestra gráficamente el resultado del ACP en el que puede observarse que 
la mayoría de las variables se agrupan en torno al consumo de agua (C) y a la 
productividad agronómica expresada en base al peso freso (WPPF) y al peso seco 
(WPPS) de la parte aérea de las plantas. Alejadas de esta agrupación quedan 
algunas variables biométricas como la altura de la planta (Al) y otras fisiológicas 
como la eficiencia del fotosistema II (Fv/Fm). Cabe destacar, que este análisis 





Tabla 1.4. Análisis de correlación de Pearson en el que se han incluido las siguientes variables: C, consumo de agua acumulado; Al, altura de la planta; DT, 
diámetro del tallo; NH, número de hojas; SF, superficie foliar; PFae, peso fresco parte aérea; PSae, peso seco parte aérea; PSR, peso seco de raíz; AH, 
contenido de agua en las hojas; AT, contenido de agua en el tallo; Ap, fotosíntesis planta entera; Ep, transpiración planta entera; gsp, conductancia 
estomática planta entera; FvFm, rendimiento del fotosistema II; RWC, contenido relativo de agua foliar; WPPF, productividad del agua en relación al peso 
fresco de la parte aérea de las plantas; WPPS, productividad del agua en relación al peso seco de la parte aérea de las plantas; WUEi, ratio entre fotosíntesis 
y transpiración.** La correlación de Pearson es significativa con una p < 0,01. * La correlación de Pearson es significativa con una p < 0,05. 
  C Al DT NH SF PFae PSae P-PSR AH AT Ap Ep gsp FvFm CRA WPPF WPPS WUEi 
C 1 0,60** 0,54** 0,71** 0,89** 0,90** 0,91** 0,83** 0,20 0,07 0,85** 0,81** 0,72** -0,08 -0,19 0,27 0,30 -0,13 
Al 0,60** 1 0,18 0,70** 0,56** 0,52** 0,57** 0,54** -0,22 0,36* 0,51** 0,47** 0,41** -0,34* -0,35* 0,15 0,22 0,04 
DT 0,54** 0,18 1 0,58** 0,64** 0,72** 0,64** 0,37* 0,32* 0,33* 0,64** 0,61** 0,57** 0,01 -0,13 0,66** 0,52** -0,01 
NH 0,71** 0,70** 0,58** 1 0,73** 0,76** 0,78** 0,66** -0,01 0,33* 0,78** 0,73** 0,69** -0,18 -0,40* 0,45** 0,52** 0,01 
 SF 0,89** 0,56** 0,64** 0,73** 1 0,96** 0,93** 0,76** 0,36* 0,11 0,96** 0,91** 0,83** -0,09 -0,16 0,59** 0,52** -0,04 
PFae 0,90** 0,52** 0,72** 0,76** 0,96** 1 0,95** 0,73** 0,29 0,24 0,94** 0,92** 0,85** -0,07 -0,19 0,65** 0,56** -0,07 
PSae 0,91** 0,57** 0,64** 0,78** 0,93** 0,95** 1 0,85** 0,19 0,12 0,94** 0,90** 0,83** -0,10 -0,32* 0,53** 0,65** -0,07 
PSR 0,83** 0,54** 0,37* 0,66** 0,76** 0,73** 0,85** 1 0,00 -0,20 0,75** 0,67** 0,59** -0,08 -0,41** 0,22 0,47** 0,00 
AH 0,20 -0,22 0,32* -0,01 0,36* 0,29 0,19 0,00 1 -0,29 0,30 0,30 0,25 0,39* 0,32* 0,35* 0,11 -0,06 
AT 0,07 0,36* 0,33* 0,33* 0,11 0,24 0,12 -0,20 -0,29 1 0,12 0,16 0,18 -0,43** 0,00 0,38* 0,12 0,00 
Ap 0,85** 0,51** 0,64** 0,78** 0,96** 0,95** 0,94** 0,75** 0,30 0,12 1 0,97** 0,92** -0,07 -0,23 0,60** 0,60** -0,08 
Ep 0,81** 0,47** 0,61** 0,73** 0,91** 0,92** 0,90** 0,67** 0,30 0,16 0,97** 1 0,98** -0,14 -0,22 0,58** 0,56** -0,30 
gsp 0,72** 0,41** 0,57** 0,69** 0,83** 0,85** 0,83** 0,59** 0,25 0,18 0,92** 0,98** 1 -0,16 -0,24 0,56** 0,56** -0,37* 
FvFm -0,08 -0,34* 0,01 -0,18 -0,09 -0,07 -0,10 -0,08 0,39* -0,43** -0,07 -0,14 -0,16 1 0,31 0,05 -0,04 0,36* 
CRA -0,19 -0,35* -0,13 -0,40* -0,16 -0,19 -0,32* -0,41** 0,32* 0,00 -0,23 -0,22 -0,24 0,31 1 -0,02 -0,36* 0,10 
WPPF 0,27 0,15 0,66** 0,45** 0,59** 0,65** 0,53** 0,22 0,35* 0,38* 0,60** 0,58** 0,56** 0,05 -0,02 1 0,75** 0,12 
WPPS 0,30 0,22 0,52** 0,52** 0,52** 0,56** 0,65** 0,47** 0,11 0,12 0,60** 0,56** 0,56** -0,04 -0,36* 0,75** 1 0,10 





Figura 1.14. Análisis de componentes principales (ACP) en el que se han incluido las siguientes 
variables: C, consumo de agua acumulado; Al, altura de la planta; DT, diámetro del tallo; NH, 
número de hojas; SF, superficie foliar; PFae, peso fresco parte aérea; PSae, peso seco parte aérea; 
PSR, peso seco de raíz; AH, contenido de agua en las hojas; AT, contenido de agua en el tallo; Ap, 
fotosíntesis planta entera; Ep, transpiración planta entera; gsp, conductancia estomática planta 
entera; FvFm, rendimiento del fotosistema II; RWC, contenido relativo de agua foliar; WPPF, 
productividad del agua en relación al peso fresco de la parte aérea de las plantas; WPPS, 
productividad del agua en relación al peso seco de la parte aérea de las plantas; WUEi, ratio entre 
fotosíntesis y transpiración.  
1.3.8.3. Análisis de regresión lineal múltiple por pasos 
Para determinar que parámetros explicaban de manera significativa la 
varianza encontrada tanto en el consumo de agua como en WP, se realizaron 
varios análisis de regresión lineal múltiple por pasos. Desde este punto de vista, 
el peso seco de la parte aérea fue el parámetro que mejor explicaba la 





Tabla 1.5. Análisis de regresión lineal múltiple por pasos en el que la variable dependiente fue el 
consumo de agua. El coeficiente de tipificación β muestra la importancia relativa de cada 





estandarizados t Sig. 
B Error estándar Beta 
1 
(Constante) 23,779 4,808   4,945 0,000 
PSae 0,834 0,062 0,910 13,491 0,000 
El análisis de regresión lineal múltiple en el que la variable dependiente fue 
WPPF, reveló que el parámetro que mejor explicaba la varianza observada en 
WPPF fue el diámetro del tallo (Tabla 1.6).  
Tabla 1.6. Análisis de regresión lineal múltiple por pasos en el que la variable dependiente fue 
WPPF. El coeficiente de tipificación β te muestra la importancia relativa de cada parámetro. DT, 





estandarizados t Sig. 
B Error estándar Beta 
1 
(Constante) 28,760 9,868 2,915 0,006 
DT 0,772 0,142 0,660 5,419 0,000 
 
1.3.9. Estimación de la heredabilidad  
Los datos obtenidos en la población RIL con respecto a los parámetros 
fisiológicos, biométricos, de producción de biomasa y derivados muestran una 
gran variabilidad entre las líneas RILs. Este hecho permitió estimar el 
coeficiente de heredabilidad para cada uno de ellos (Tabla 1.7). Todos los 
caracteres analizados, a excepción del contenido relativo de agua foliar, 
presentaron una heredabilidad elevada, considerándose así cuando se presentan 





Tabla 1.7. Heredabilidad en sentido amplio (H2) estimada para los parámetros morfológicos y 
fisiológicos en los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en las 38 líneas RILs seleccionadas. 
Parámetros Heredabilidad (H2) 
Morfológicos 
Altura de la planta 0,84 
Diámetro del tallo 0,76 
Superficie foliar  0,81 
Número de hojas 0,64 
Peso fresco de la parte aérea 0,79 
 Peso seco de la parte aérea 0,76 
Peso seco de la raíz  0,77 
Fisiológicos 
Consumo de agua 0,85 
Fotosíntesis 0,77 
Transpiración 0,76 
Conductancia estomática 0,70 
Fluorescencia de las clorofilas 0,63 
Contenido relativo foliar 0,45 
Contenido de agua en las hojas 0,81 
Contenido de agua en el tallo 0,77 
Productividad del agua (en base al peso fresco) 0,56 
 Productividad del agua (en base al peso seco) 0,53 







El sistema de cultivo hidropónico adoptado en este estudio y las condiciones 
ambientales controladas en cámara de cultivo, garantizaron para todos los 
genotipos un 100% de disponibilidad de agua y las mismas condiciones de 
demanda evaporativa en el medio que rodeaba la parte aérea de las plantas. En 
estas condiciones, los datos obtenidos mostraron una variación significativa en el 
consumo de agua de más del 70% entre algunas de las líneas RILs (Fig.1.4). Al 
tratarse de un cultivo hidropónico, donde las raíces no sufren una limitación por 
la disponibilidad del agua, las diferencias de consumo podrían atribuirse a 
diferencias asociadas a la capacidad de la raíz para absorber agua y/o a 
diferencias en la demanda de agua de la parte aérea.  
Los resultados obtenidos muestran una elevada correlación entre el consumo 
de agua y el peso seco de la raíz (r = 0,83**), pudiendo significar que un mayor 
desarrollo del sistema radicular puede favorecer una mayor entrada de agua en la 
planta. Sin embargo, a pesar de la elevada correlación entre el consumo de agua  
y el peso seco de la raíz, se dio el caso de líneas que aun mostrando un valor de 
peso seco de raíz superior (RILs 30, 2, 77 y 164) con respecto al parental MM 
(73%, 67%, 47% y un 43%, respectivamente) , registraron un consumo de agua 
un 29% inferior (RIL 77) o en torno a un 18% superior (RILs 30, 2 y 164) con 
respecto al registrado en MM. Por otro lado, también se observaron líneas que a 
pesar de consumir un 18% más de agua con respecto al parental MM (RILs 161 
y 17), registraron un valor de peso seco de raíz similar a MM. Por tanto, las 
diferencias en el consumo de agua encontradas en la población RIL deben 
atribuirse, además de a las diferencias registradas entre RILs en su capacidad 
para absorber agua, a otros factores, lo que pone de manifiesto la necesidad de 
avanzar en el conocimiento acerca de qué parámetros determinan dicho consumo 




Se observó una correlación positiva entre el consumo de agua y los 
parámetros que determinan un mayor desarrollo de la parte aérea como son los 
parámetros de crecimiento y de intercambio gaseoso. Sin embargo, las 
diferencias registradas en estos parámetros, no siempre explicaban la 
variabilidad presenten en el consumo de agua. Para ello se realizó un análisis de 
regresión múltiple que desveló que fue el peso seco de la parte aérea el 
parámetro que mejor explicaba la variabilidad presente en el consumo de agua 
(Tabla 1.4). Este peso seco de la parte aérea es considerado como un parámetro 
integrativo a lo largo del tiempo, ya que incluye diferentes órganos (hojas y 
tallos) y procesos (como la fotosíntesis y transpiración) (Tambussi et al., 2007). 
Además, nuestro estudio demostró que este parámetro presentó una alta 
heredabilidad en sentido amplio (Tabla 1.7). Todo esto parece indicar que el 
peso seco de la parte aérea es uno de los parámetros candidatos para ser 
introducido en un posible programa de mejora de la WUEa.  
El análisis de la productividad del agua (WP) es complejo de abordar debido 
a la cantidad de procesos involucrados, entre los que se incluyen la capacidad de 
las raíces para capturar el agua y de los órganos para almacenarla, la pérdida de 
agua por transpiración foliar, así como la competencia que surge entre distintos 
órganos (hojas, tallos y frutos) en periodos concretos del desarrollo de las 
plantas y/o en periodos de estrés hídrico ambiental.  
En esta primera evaluación de la WP en la población RIL el estudio se basó 
en los trabajos de Patanè et al. (2011) que muestran que un mayor desarrollo 
vegetativo condiciona una mayor producción en el cultivo de tomate. Los 
resultados obtenidos mostraron una alta variabilidad de la WPPF, que 
presentaban una correlación positiva con los parámetros que determinaron tanto 
la producción de materia seca (fotosíntesis) como el flujo de agua hacia la parte 
aérea de la planta (superficie foliar y transpiración). Pero la alta variabilidad 
observada en el consumo de agua no explicaba la variabilidad registrada en la 




transpiración foliar, en la WPPF de tomate había que tener en cuenta la cantidad 
de agua retenida en la planta. En este sentido el diámetro del tallo fue el 
parámetro que mejor explicaba la varianza observada en WPPF (Tabla 1.6). A su 
vez, el diámetro del tallo presentó una correlación positiva con el contenido de 
agua en el mismo. Así, RILs como la RIL 66 que presentó los valores más altos 
de WPPF, también mostró los valores más elevados de diámetro de tallo y su 
contenido en agua.  
La capacidad de las plantas para almacenar agua en los tallos es considerada 
como un buen indicador de su potencial para combatir la sequía en ambientes 
semi-áridos, evitando la deshidratación foliar (Chirino et al., 2011). En 
situaciones de alta demanda evaporativa, un mayor contenido de agua 
almacenada en el tallo podría evitar desequilibrios en el suministro de agua a las 
hojas asociados al tiempo necesario para que el agua llegue desde las raíces. En 
el cultivo de tomate está documentado que la alta demanda transpiratoria, 
frecuente a mediodía en el interior de los invernaderos, determina deshidratación 
foliar y significativas pérdidas de cosecha (Romero-Aranda et al 2002). También 
hay estudios que apuntan la existencia de competencia por el agua entre hojas y 
frutos en situaciones de alta demanda evaporativa (Guichard et al., 2005). Un 
mayor contenido de agua en el tallo de las plantas de tomate podría facilitar un 
mayor y más rápido suministro de agua a las hojas y frutos, evitando la 
deshidratación foliar y manteniendo el flujo hídrico necesario tanto para la 
fisiología foliar como para el crecimiento el fruto. Pequeñas reducciones en el 
aporte de agua a los frutos, ocasionadas por la competencia con la transpiración 
foliar de mediodía, puede determinar a lo largo del tiempo un menor crecimiento 
del fruto y por tanto pérdida de cosecha.   
Algunas de las limitaciones en el desarrollo de programas de mejora están 
relacionadas con el volumen de trabajo que supone la medida de los parámetros 
indicadores del carácter que se quiere mejorar. La medida de estos parámetros 




presente trabajo muestra que todos los parámetros presentaron una heredabilidad 
elevada, a excepción del contenido relativo de agua que mostró una 
heredabilidad media (Tabla 1.7). Tanto la alta heredabilidad del diámetro del 
tallo (H2 = 0,76) como el hecho de que fuese el parámetro que mejor explicaba 
la variabilidad presente en la WPPF, lo señalan como un carácter susceptible der 
ser considerado en futuros programas de mejora de la WP de tomate.  
Los resultados presentados a lo largo de este capítulo muestran que la mejora 
de WP en el cultivo de tomate debería orientarse a mantener un elevado nivel de 
reserva de agua cerca de las hojas para evitar la deshidratación foliar en 
situaciones de aumento repentino de transpiración foliar, así como maximizar la 
absorción de agua por las raíces para compensar la pérdida por transpiración. 
Partiendo del hecho de que esta población RIL presenta una alta variabilidad en 
el consumo de agua y en otros parámetros asociados de la parte aérea como son 
la transpiración, se plantea la hipótesis de que todo ello debe estar sustentado en 
una variabilidad de la conductividad hidráulica de las raíces. El estudio de la 
conductividad hidráulica y algunos parámetros que pueden estar 
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2.1.1. Movimiento del agua en la planta 
Una de las funciones básicas de la raíz es suministrar el agua que requiere la 
parte aérea para su propio crecimiento y para compensar las pérdidas por 
transpiración (Steudle y Peterson, 1998; Nardini et al., 2011). De esta forma, la 
raíz es el primer eslabón en el modelo «continuo suelo-planta-atmósfera» 
(modelo CSPA, en inglés SPAC) (van den Honert, 1948). Según este modelo, 
donde se introdujo la ley de Ohm como analogía para el flujo de agua, la planta 
actúa como un conductor, en el que dicho flujo se enfrenta a diferentes 
resistencias localizadas en el sistema radicular, en la unión entre la raíz y el tallo 
y en la parte aérea (Fig.2.1).   
La fuerza que permite superar las resistencias al flujo de agua y favorece 
tanto la captación de agua en la raíz como el transporte a larga distancia hacia 
tallos y hojas, se origina por gradientes en el potencial hídrico (ΔΨw). Por 
definición, el potencial hídrico (Ψw) es la energía libre que presentan las 
moléculas de agua para su desplazamiento (Nobel, 1999). A presión atmosférica 
y a 25ºC de temperatura, estado de referencia del Ψw donde todas las moléculas 
pueden moverse libremente, esta energía corresponde a 0 MPa. La diferencia de 
Ψw entre dos puntos determina su desplazamiento, de manera que el flujo del 
agua es directamente proporcional a la magnitud del ΔΨ, siendo la dirección del 
movimiento del agua desde potenciales hídricos altos a potenciales hídricos más 
bajos (Kramer y Tejada, 1974; Steudle, 2001). 
El potencial hídrico (Ψw) depende de la suma de todas las fuerzas que 
pueden actuar en una determinada parte del sistema y que se recogen en la 
siguiente fórmula:  






Figura 2.1. Modelo continuo suelo-planta-atmósfera donde se representa el flujo del agua como 
un flujo dinámico continuo a lo largo de distintos compartimentos de la planta, desde la fuente 
(medio de cultivo) hasta el sumidero final (atmósfera). En este movimiento, el flujo del agua se 
enfrenta a la resistencia presente en la raíz (Rraíz), en la unión raíz-tallo (Rraíz-tallo) y en la parte 
aérea (Rtallo-hoja). Se presenta una plántula de tomate (25 días de edad) con la representación 
esquemática de la planta como un conductor.  
La presión hidrostática o de turgencia (Ψp) hace referencia a la presión física 
hidrostática que el agua ejerce en un determinado punto del sistema pudiendo 
tomar valores positivos cuando se genera en el interior de la célula debido a la 
rigidez de la pared celular, o valores negativos en el interior del xilema debido a 
la tensión generada por la transpiración (Tyree y Jarvis, 1982; Taiz y Zeiger, 
2010).  
La presión osmótica (Ψπ) hace referencia al potencial químico del agua en 
una solución que presenta sustancias disueltas. El Ψπ presenta siempre valores 
negativos puesto que las sustancias disueltas interfieren en el desplazamiento de 
las moléculas de agua y su valor depende de la concentración de solutos en 
solución, siendo este más negativo cuanto mayor sea la concentración de solutos 




La presión matricial (Ψm) representa los mecanismos de retención del agua 
en el suelo (Passioura, 1982), por lo que puede considerarse nulo para el cultivo 
hidropónico utilizado en esta memoria. Por otro lado, la presión gravitacional 
(Ψg) también se omite en plantas herbáceas porque este componente afecta al 
valor del Ψw en 0,1 MPa cada 10 metros de desplazamiento en vertical y por lo 
tanto sólo se considera en plantas de gran altura y/o raíces profundas (Connor et 
al., 1977; Tyree, 2003).  
En situaciones de bajas tasas de transpiración (días muy húmedos y con baja 
radiación o durante la noche), los gradientes de Ψπ son el principal componente 
que determina el movimiento del agua desde el medio exterior hacia el interior 
de la raíz y de ahí hacia el resto de la planta (Passioura, 1982; Kramer, 1983). En 
situaciones de transpiración elevada, es la presión negativa en el interior del 
xilema (Ψp) el principal componente que determina el movimiento del agua a 
través de la planta. Esta presión o tensión negativa se origina como consecuencia 
de la evaporación del agua en las paredes celulares de las cavidades 
subestomáticas de la hoja. La tensión se transmite a lo largo de la columna de 
agua en el xilema, gracias a la elevada fuerza de cohesión que presentan las 
moléculas de agua y la rigidez de los vasos xilemáticos (Steudle, 2001).  
A pesar de que las características estructurales del xilema son bien conocidas, 
el conocimiento de la dinámica del flujo del agua en él es limitado (Kim et al., 
2014). De forma general, el xilema proporciona una vía de baja resistencia para 
el movimiento de agua a larga distancia desde el suelo hacia las hojas, siendo 
aquellos vasos que presenten un mayor diámetro y una mayor longitud los que 
proporcionen un mayor flujo de agua (Jeje y Zimmermann, 1979). En 
situaciones de tasas de transpiración elevada, el xilema es vulnerable a procesos 
de embolismo (o cavitación) que llevan a una interrupción en el flujo del agua 
(Tyree y Sperry, 1989; Zimmermann et al., 2004), y/o a una posible reducción 
de las tasas de fotosíntesis y de la producción de biomasa debido al cierre 




parámetro clave para reparar embolismos y evitar la cavitación en los vasos 
xilemáticos (Tyree y Sperry, 1989). En los últimos años se ha propuesto que la 
reparación de los procesos de embolismo puede estar mediada por unas proteínas 
transmembranales que producen el co-transporte de agua y sustratos (iones y/o 
azúcares) desde el apoplasto colindante hacia el vaso xilemático dañado. Dichos 
iones y/o azúcares serían transportados de nuevo hacia el apoplasto, 
manteniendo así el gradiente de concentración necesario que impulsaría el co-
transporte de agua (Wegner, 2014). 
2.1.2. Movimiento del agua en la raíz  
El movimiento de agua en la raíz presenta dos componentes: el radial y el 
axial (Steudle y Peterson, 1998). El movimiento radial se produce desde el 
medio externo hacia el interior del cilindro vascular atravesando distintas 
membranas celulares (células de la epidermis y exodermis, del córtex y de la 
endodermis) (Passioura, 1988). Una vez que el agua y los solutos disueltos en 
ella, que constituye lo que se denomina savia, alcanza el interior del cilindro 
vascular, tiene lugar el movimiento axial a través de los lúmenes de los vasos 
xilemáticos hacia la parte aérea de la planta. En las dos trayectorias que debe 
seguir el agua en su movimiento a través de la raíz se presentan resistencias que 
limitan su desplazamiento, siendo esta resistencia mayor en el movimiento radial 
que en el axial (Steudle, 1989; Steudle y Frensch, 1996). 
El movimiento radial de agua en la raíz puede producirse por tres vías 
(apoplástica, simplástica y transmembranal) según el «modelo compuesto del 
transporte radial de agua» propuesto por Steudle y Peterson (1998). Este 
modelo propone que el agua puede desplazarse por una: vía apoplástica en la 
que el agua se mueve a través de las paredes celulares y los espacios 
intercelulares; por una vía simplástica en la que el movimiento del agua se 
produce de unas células a otras a través del citoplasma, sin tener que atravesar 




por una vía transmembranal en la que el agua se mueve de unas células a otras 
atravesando tanto las membranas plasmáticas como las vacuolares. Hasta la 
fecha, no hay ninguna técnica capaz de diferenciar entre la vía simplástica y la 
vía transmembranal por lo que el transporte conjunto que tiene lugar a través de 
ellas se denomina transporte célula a célula. Este transporte puede ocurrir por 
simple difusión o mediante proteínas transportadoras específicas denominadas 
canales de agua o acuaporinas (Chrispeels y Maurel, 1994) (Fig.2.2). El 
porcentaje de agua que se mueve por cada una de estas tres vías depende del 
ciclo circadiano y varía según las condiciones ambientales de cultivo. 
Este modelo, propuesto para maíz (Zea mays), explica el transporte del agua 
en función de la intensidad de la fuerza motriz. Durante el día, cuando la 
transpiración es elevada, predomina la vía apoplástica, ya que esta vía 
presentaría menor resistencia hidráulica al no tener que atravesar ninguna 
membrana hasta llegar a la endodermis. Mientras que durante la noche, 
predomina la vía célula a célula generada por la presión radicular, que muestra 
una mayor resistencia hidráulica al tener que atravesar las distintas membranas 
celulares (Steudle y Frensch, 1996; Steudle y Peterson, 1998; Steudle, 2000). Sin 
embargo, trabajos posteriores en maíz (Zea mays) (Fritz y Ehwald, 2011) o en 
cebada (Hordeum vulgare) (Knipfer y Fricke, 2010; Knipfer y Fricke, 2011) 
ponen de manifiesto que el «modelo compuesto del transporte radial de agua» 
debe ser revisado, ya que durante el día, en condiciones de alta transpiración, el 
transporte de agua por vía apoplástica no es tan alto como cabría esperar, incluso 
en algunos casos lo que predomina es el transporte vía célula a célula. 
Recientemente, se ha propuesto que el flujo radial del agua podría ser una 
combinación del efecto de gradientes de potencial osmótico y de la actividad de 
proteínas co-transportadoras de agua e iones (Wegner, 2014). Este co-transporte 
de agua estaría mediado por unas proteínas denominadas KCC que en arroz se 
localizan mayoritariamente en la membrana plasmática de las células 




produciría el co-transporte de potasio y cloro junto con moléculas de agua. Este 
tipo de co-transporte presenta una estequiometria de 160 a 500 moléculas de 
agua por par de iones co-transportado, según los experimentos llevados a cabo 
en células epiteliales de mamíferos (Zeuthen, 2010). Sin embargo, se necesita 
más información para poder corroborar estos valores en las células vegetales 
(Wegner, 2014). 
 
Figura 2.2. Modelo compuesto del flujo radial de agua en el interior de la raíz. El movimiento del 
agua desde el medio exterior a la raíz hacia el interior de los vasos xilemáticos se produce por tres 
vías: la vía apoplástica (flecha roja), la vía simplástica (flecha verde), y la vía transmembranal 
(flecha azul). La vía simplástica y la vía transmembranal se engloban en la vía denominada célula 
a célula. (Esquema tomado de Knipfer (2010), adaptado de Steudle (2000)).  
2.1.3. Conductividad hidráulica de raíz 
El flujo de agua desde el medio externo a la raíz hacia el interior de los vasos 




las vías por las que el flujo del agua discurre (Boyer, 1985). Una medida de esta 
resistencia es la conductancia hidráulica de la raíz (Lr, m3 s-1 MPa-1) que 
equivale a la inversa de la resistencia, y se puede expresar mediante la siguiente 
fórmula: 
Lr ൌ Qσ	 ൈ ΔΨπ				ሺ9ሻ 
Donde Q es la tasa del flujo de agua (m3 s-1), σ corresponde al coeficiente de 
reflexión de los solutos en las membranas y paredes celulares de la raíz (es 
adimensional y suele tomar el valor de 1) y ΔΨπ es el gradiente de presión 
osmótica (MPa), determinado por la diferencia de potencial osmótico que 
presenta la savia en el xilema y el potencial osmótico que presenta la solución 
acuosa que rodea a la raíz.  
Al estandarizar la medida de conductancia hidráulica (Lr) con respecto a 
parámetros biométricos de la raíz, se obtiene la conductividad hidráulica de la 
raíz (Lpr), que se expresa mediante la siguiente fórmula: 
ܮ݌ݎ ൌ Lr	 ൈ 1ܦ				ሺ10ሻ 
Donde D es la dimensión de la raíz (longitud, superficie o peso seco) (Tyree 
et al., 1998). Por lo tanto, Lpr puede adquirir varias unidades según esté 
estandarizada a la superficie (m s-1 MPa-1), a la longitud (m2 s-1 MPa-1) o al peso 
seco de la raíz (m3 s-1 MPa-1 g-1).   
Un error muy común que aún hoy se encuentra en la bibliografía es la 
confusión en el uso de los términos Lr y Lpr. Mientras que la Lr no tiene en 
cuenta las dimensiones de la raíz, la Lpr sí incorpora este parámetro (Bramley et 
al., 2007), lo cual puede ser relevante a la hora de comparar genotipos. 
Existen diversos métodos para determinar experimentalmente la 
conductividad hidráulica, tanto de raíces individuales como del sistema radicular 




presión externa e internas). Entre los sistemas experimentales que utilizan 
fuerzas de presión externa se encuentran el método de la bomba de vacío, donde 
el flujo del agua es inducido aplicando fuerzas de succión al sistema radicular 
(presión negativa), y el método de la sonda de presión radicular, donde el 
sistema radicular es sometido a presiones externas (presión positiva). En el 
método de libre exudado la fuerza motriz es interna y viene determinada por el 
gradiente de presión osmótica generado por la propia raíz (Miller, 1985; 
Bramley et al., 2007; Knipfer y Fricke, 2010).  
Está ampliamente documentado que la producción de biomasa está 
correlacionada con el balance hídrico de la parte aérea y que este depende de la 
capacidad de las raíces para absorber agua tanto de forma pasiva (asociada a la 
transpiración) como de forma activa (asociada a gradientes osmóticos).  Por otra 
parte, la absorción radicular de agua de forma activa facilita la reparación de los 
embolismos, con el consiguiente beneficio para el estado hídrico y la producción 
de biomasa (Brodersen y McElrone, 2013). Por tanto, dadas las implicaciones 
que todo ello puede tener  en la WP del cultivo de tomate, se decidió avanzar en 
la generación de conocimiento sobre población RIL, planteándose como 
siguiente objetivo determinar si en ella existe variabilidad en la capacidad de sus 
raíces para de absorber agua de forma activa, determinando la Lpr en base a la 
fuerza motriz interna generada por los gradientes de presión osmótica. En el 
cumplimiento de este objetivo general se plantearon como  objetivos parciales: 
- Poner a punto el sistema de medida de la conductividad hidráulica en 
raíces de tomate  
- Determinar en plantas de 13 líneas RILs que diferían en su WPPF, la Lpr 
calculada en base a la longitud, a la superficie y al peso seco de las 
raíces. 
-  Determinar el efecto de la edad de la planta y el consiguiente desarrollo 




2.2. Materiales y Métodos 
2.2.1. Material vegetal y condiciones de cultivo 
Considerando los resultados presentados en el capítulo 1, además de los dos 
genotipos parentales, MM y TO-937, se seleccionaron 13 líneas RILs en base a 
los valores de productividad del agua (WPPF) (Tabla 2.1). 
Tabla 2.1. Líneas RILs seleccionadas en base a los valores de WPPF, obtenidos en el capítulo 1, 
para la determinación de Lpr. 
Baja WPPF Media WPPF Alta WPPF 
TO-937 RIL 2 MM 
RIL 59 RIL 68 RIL 38 
RIL 65 RIL 73 RIL 66 
RIL 175 RIL 115 RIL 94 
RIL 121 RIL 98 
    RIL 112 
 
Una vez esterilizadas y germinadas mediante el mismo protocolo detallado en 
el capítulo 1 (ver inicio página 42), se seleccionaron aquellas plántulas que 
presentaban radículas con una longitud de 2-3 cm, que se colocaron 
directamente en solución nutritiva Hoagland diluida a la mitad (ver capítulo 1, 
Tabla 1.1, página 42) diluida a la mitad, contenida en tubos tipo Falcon de 
paredes opacas y 50 mL de capacidad. Las plántulas en los tubos Falcon se 
mantuvieron en la cámara de cultivo tipo Fitotrón hasta alcanzar los 21 días 
después de germinación (DDG) (Fig.2.3A), momento en el que se llevó a cabo 
parte de las medidas de Lpr usando entre 11 y 43 plantas por genotipo 
(genotipos parentales y líneas RILs). Diariamente se aportó nueva solución 
nutritiva para compensar el consumo durante ese tiempo y suministrar oxígeno. 
Las condiciones en el interior del fitotrón fueron de 16ºC y 24ºC de temperatura 
nocturna y diurna respectivamente, con un fotoperiodo de 8 h de oscuridad y 16 





Figura 2.3. Interior de las cámaras de cultivo utilizadas para el cultivo de las plantas. (A) Cámara 
de cultivo tipo Fitotrón utilizada para el cultivo de las plantas a 21 DDG. (B) Cámara de altas 
prestaciones utilizada para el cultivo de las plantas a 40 DDG.  
La determinación de la Lpr en plantas de mayor edad (40 DDG) sólo se llevó 
a cabo en los dos genotipos parentales. Al igual que en el caso anterior, una vez 
esterilizadas, las semillas germinadas se colocaron en tubos Falcon con solución 
nutritiva hasta desarrollar la primera hoja (en torno a 10 días de edad). En este 
estadio, se seleccionaron 9 plantas de cada genotipo para su cultivo hidropónico 
durante 1 mes. Las plantas se cultivaron individualmente en macetas de plástico, 
con 2,9 L de solución nutritiva Hoagland modificada para tomate (ver capítulo 1, 
Tabla 1.1, página 42) en continua aireación. Los valores de las variables 
ambientales en el interior de la cámara de cultivo fueron las mismas que las 
utilizadas para la evaluación del consumo de agua (ver capítulo 1, Figura 1.3, 
página 41) (Fig. 2.3B). 
2.2.2. Determinación de la Lpr en plantas de 21 días de edad 
La determinación de la Lpr se llevó a cabo en plantas de 21 días de edad y a 
primera hora de la mañana (tras el periodo de oscuridad) mediante la técnica de 





Figura 2.4. Estado de desarrollo de las plantas de los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y 
de las 13 líneas RILs seleccionadas antes de la medida de Lpr (21 DDG). Todas ellas presentaban 
los cotiledones, el primer par de hojas verdaderas y el ápice.  
Tras eliminar la parte aérea de la planta (cortando 3-4 cm correspondientes al 
hipocótilo, por encima del comienzo de la raíz propiamente dicha) (Fig.2.5C), se 
procedió a la obtención de la tasa de flujo osmótico (Q) del sistema radicular 
completo. Para ello, el tallo de la planta se insertó en un tubo de silicona flexible 
(diámetro interno de 2 mm), que llevaba acoplado otro tubo flexible de silicona 
(diámetro interno de 1 mm) (Fig.2.5D), y se selló con pegamento (Loctite super 
glue 3®) para asegurar que no hubiera ninguna pérdida del exudado (Fig.2.5F). A 
continuación, por el tubo de silicona de menor diámetro se introduce un capilar 
de vidrio (diámetro interno de 0,58 mm) (Fig.2.5G). Una vez dispuesto todo el 
sistema horizontalmente, con la raíz sumergida en la solución nutritiva, cada 5 
minutos se registró el avance del exudado en el interior del capilar durante un 





Figura 2.5. Medida de la tasa de flujo osmótico en un sistema radicular mediante la técnica de 
libre exudado en plantas de 21 días de edad. (A) Tubos de silicona flexible (B) Planta de 21 DDG 
antes de la medida de Lpr con la raíz sumergida en la solución nutritiva. (C) Eliminación de la 
parte aérea de la planta. (D) Colocación del tubo de silicona en el tallo de la planta. (E) Vista de la 
planta con los tubos de silicona acoplados. (F) Sellado del tubo de silicona a la planta mediante 
pegamento cianocrilato. (G) Inserción del capilar de vidrio en el tubo de silicona flexible de 1 mm 
de diámetro interior. (H) Raíz preparada para la medida de Lpr. La raíz se mantendrá en la 




El volumen del exudado (VE) en cada intervalo de tiempo se calculó a partir 
del radio del capilar de vidrio (r) y del incremento en la longitud de avance del 
exudado por el capilar (h) según la fórmula del volumen de un cilindro donde π 
es el número 3,1416:  
ܸܧ ൌ ߨ	 ൈ ݎଶ ൈ ݄			ሺ11ሻ 
La tasa de flujo del exudado libre (Q, m3 s-1) se calculó en la fase lineal (con 
una r2 superior a 0,9 siendo en este caso de 0,99) a partir de las medias de los 
flujos en los distintos intervalos (Qn) acorde al incremento de volumen de 
exudado (VE n – VE n-1) en un intervalo de tiempo determinado (t final – t 
inicial) (Fig.2.6).  
 
Figura 2.6. Evolución en el tiempo del volumen de savia producido por el exudado libre.  
Tras el cálculo de la tasa de flujo por exudado libre (Q), para cada planta se 
determinó la presión osmótica en el exudado recogido y en una muestra de la 
solución nutritiva Hoagland que bañaba a la raíz correspondiente. Estas medidas 
se hicieron mediante el método de punto de congelación con un osmómetro 
(modelo Advanced Multimuestra 2020, Advanced Instruments, Needham 
Heights, MA). La diferencia entre el valor del potencial osmótico registrado en 
el exudado y el valor del potencial osmótico registrado en la solución nutritiva 




































que bañaba a la raíz es lo que determina el gradiente osmótico, también 
conocido como fuerza osmótica (Δπ = π en el exudado – π en la solución 
nutritiva).  
Realizadas estas medidas, se escanearon las raíces (Escáner Epson 1680, 
Epson America, Long Beach, Canada) en escala de grises y 400 dpi. 
Posteriormente, se eliminó el ruido de fondo tratando las imágenes con Adobe 
Photoshop (versión CS4, Adobe System). Estas imágenes se analizaron con el 
programa WinRhizo Pro (v. 2009, Regent Instruments, Québec, Canada) para 
obtener los valores de longitud y superficie total de cada una de las raíces, así 
como el porcentaje de longitud y superficie correspondiente a raíces finas 
(diámetro menor de 0,2 mm), raíces medias (diámetro entre 0,2 y 0,4 mm) y 
raíces gruesas (diámetro mayor de 0,4 mm). Por último se determinó el peso 
seco de las raíces después de un tiempo de secado de 48h a 65ºC.  
Utilizando las variables registradas la conductancia hidráulica (Lr, m3 s-1 
MPa-1) se calculó mediante la siguiente fórmula:  
Lr ൌ Qσ	 ൈ ΔΨπ				ሺ9ሻ 
Donde Q es la tasa de flujo del exudado libre (m3 s-1), σ corresponde al 
coeficiente de reflexión de los solutos en las membranas y paredes celulares de 
la raíz (es adimensional y suele tomar el valor de 1) y ΔΨπ es la fuerza osmótica 
(MPa) determinada por la diferencia de potencial osmótico entre el exudado y el 
medio que rodea a la raíz.  
Finalmente, se calculó la conductividad hidráulica (Lpr) mediante la siguiente 
fórmula:  
ܮ݌ݎ ൌ Lr	 ൈ 1ܦ				ሺ10ሻ 




2.2.3. Determinación de la Lpr en plantas de 40 días de edad 
La Lpr se determinó a primera hora de la mañana (tras el periodo de 
oscuridad) mediante pesada del volumen total de exudado (Carvajal et al., 2000) 
en plantas de 40 días de edad. Para ello, se eliminó la parte aérea de la planta 
mediante un corte por debajo de los cotiledones. Inmediatamente, se colocó un 
tubo flexible de silicona en el tallo (diámetro interior de 0,8 - 1,5 cm), prestando 
especial cuidado en evitar pérdidas de exudado cubriendo con Parafilm® la parte 
interior de contacto entre el tubo de silicona y el tallo (Fig.2.7). Se descartó el 
exudado de los 15 primeros minutos para eliminar posibles contaminaciones 
procedentes del floema y restos de tejido al realizar el corte. Se recogió y pesó el 
volumen total de exudado que se produjo durante la siguiente hora, considerando 
que 1 g corresponde a 10-6 m3, se calculó la tasa de flujo de exudado libre (Q) 




Las medidas de potencial osmótico, dimensiones de la raíz, clasificación en 
las tres clases de diámetro así como el cálculo de Lr y Lpr, se realizaron del 





Figura 2.7. Detalle del sistema usado para la recogida del exudado en plantas de 40 días de edad.  
2.2.4. Análisis estadístico 
El análisis estadístico de los datos se llevó a cabo utilizando el paquete 
informático SPSS versión 18. Previamente a este análisis, se identificaron y 
eliminaron valores atípicos (extremos) obtenidos en las medidas mediante el 
análisis gráfico de diagramas de cajas simples. El conjunto final de datos se 
analizó mediante modelos lineales generalizados (GLM, del inglés Generalized 
Linear Model) utilizando la función de enlace y la distribución conveniente para 






2.3.1. Lpr en plantas de 21 días de edad 
Los volúmenes de exudado medidos en plantas de 21 días de desarrollo 
aumentaron de forma lineal con el tiempo en todos los genotipos analizados. No 
obstante, el tiempo requerido para obtener los 20 l necesarios para llevar a cabo 
las medidas de potencial osmótico varió según el genotipo, siendo el mínimo de 
35 minutos en el parental MM y el máximo de 70 minutos en la RIL 98. Este 
hecho hizo que las tasas de flujo calculadas (Q) en el rango lineal mostrasen una 
gran variación entre las distintas líneas. MM, RIL 59 y RIL 65 tuvieron valores 
de Q ~3,5 veces superiores a los calculados para las líneas RIL 121, 98 y 73. Por 
otro lado, el valor de Q registrado en el parental doméstico fue un 40% superior 
al registrado en el parental silvestre TO-937 (Fig. 2.8A). 
Para calcular la Lr y la Lpr es necesario conocer el gradiente de potencial 
osmótico (Δπ) entre el exudado de la raíz y el medio externo que la rodea. Dicho 
potencial en la solución nutritiva fue de 0,049 ± 0,0002 MPa, mientras que en el 
exudado de la raíz se registraron diferencias entre los distintos genotipos 
analizados. Como resultado, el Δπ mostró variaciones significativas entre los 
genotipos, siendo en torno a un 27% mayor en el parental silvestre TO-937 y en 
las líneas RIL 121, 2, 175, 38, 115 y 94 con respecto a la RIL 73 y al parental 
doméstico MM (Fig.2.8B).  
Los valores de conductancia hidráulica de la raíz (Lr), también mostraron 
una alta variabilidad entre genotipos (Fig.2.8C). Se registraron diferencias de 
hasta aproximadamente un 87% entre los valores máximos obtenidos en el 






Figura 2.8. (A) Tasa de flujo de exudado libre, Q; (B) gradiente de potencial osmótico registrado 
por diferencia entre los valores de potencial osmótico en el exudado y en la solución nutritiva que 
bañaba a las raíces, Δπ; y (C) conductancia hidráulica del sistema radicular (Lr) obtenida en los 
dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en las líneas 13 líneas RILs seleccionadas a los 21 
DDG. Datos representados como media ± SE (n = 11-43 plantas por genotipo). Diferencias 
significativas entre los valores están expresadas por las distintas letras (GLM, p ≤ 0,05 con 
corrección de Bonferroni).  
El desarrollo de la raíz de las plantas a los 21 DDG mostró una gran 
variabilidad entre genotipos (Fig.2.9), siendo significativas las diferencias 
registradas tanto en la longitud como en la superficie (Fig.2.10). La mayor 
longitud y superficie se registró en las raíces de la RIL 68, siendo sus valores 
más de un 40% superiores a los registrados en las raíces de la línea RIL 121. 
Con respecto a los genotipos parentales, no se encontraron diferencias 






























































































































































de 1,6 ± 0,1 m para MM y una superficie de 0,0014 ± 0,0001 m2 para TO-937 y 
de 0,0013 ± 0,0001 m2 para MM (Fig.2.10A/2.10B). Sin embargo, sí se 
registraron diferencias significativas entre los parentales y algunas de las RILs 
analizadas, presentando el parental silvestre TO-937 una longitud de raíz un 
25% superior a la registrada en la RIL 121, mientras que el parental doméstico 
MM presentó una longitud un 29% menor que en la RIL 68 (Fig.2.10A). En 
relación a la superficie de la raíz, de nuevo la RIL 68 registró una superficie en 
torno a un 32% mayor que ambos parentales (Fig.2.10B). 
El peso seco de la raíz también mostró una variabilidad, siendo el valor 
medio de la RIL 59 el doble del registrado en la RIL 121 (Fig.2.10C). Al igual 
que se observó en la longitud y superficie, los genotipos parentales no mostraron 
diferencias entre sí en el peso seco de raíz alcanzando este un valor de 6,0 ± 0,4 
mg para TO-937 y de 5,5 ± 0,3 mg para MM. Estos valores de peso seco 
registrado en los genotipos parentales fueron inferiores a la mayoría de los 
valores de peso seco registrado en el conjunto de las líneas RILs evaluadas. 
Cabe destacar que la RIL 121 fue la que presentó los valores más bajos en todos 





Figura 2.9. Imágenes representativas del desarrollo de las raíces a 21 DDG, en los dos genotipos 
parentales Solanum lycopersicum (MM) y Solanum pimpinellifolium (TO-937) a 21 DDG y en las 





Figura 2.10. Parámetros biométricos de la raíz. (A) longitud, (B) superficie y (C) peso seco de la 
raíz en los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en las 13 líneas RILs seleccionadas a los 21 
DDG. Datos representados como media ± SE (n = 11-43 plantas por genotipo). Diferencias 
significativas entre los valores están expresadas por las distintas letras (GLM, p ≤ 0,05 con 
corrección de Bonferroni).  
Clasificación de la longitud y superficie de la raíz función de su diámetro 
El análisis de las imágenes de las raíces digitalizadas con el programa 
WinRhizo PRO permitió clasificar la longitud y superficie total de la raíz en tres 
categorías de diámetro: raíces finas (diámetro menor de 0,2 mm), raíces de 
grosor medio (diámetro entre 0,2 y 0,4 mm) y raíces gruesas (diámetro mayor 












































































































































































En relación a la longitud, en los dos genotipos parentales se observó una 
distribución similar de la longitud correspondiente a cada una de las tres 
categorías, con unos porcentajes promedio de distribución de alrededor de 59% 
de raíces finas, de 37% de raíces de grosor medio y de 4% de raíces gruesas. Por 
el contrario, sí se registraron diferencias significativas en esta distribución entre 
algunas líneas RILs. La RIL 68 presentó un ~36% más de raíces finas (121,1 ± 
9,4 x 10-2 m) con respecto a la RIL 66 y 175 (75,3 ± 3,8 x 10-2 m y 80,2 ± 5,9 x 
10-2 m, respectivamente). Por otro lado, la mayor longitud de raíces de grosor 
medio se registró en las líneas RILs 68, 115, 175 y 59 alcanzando valores 
medios en torno a un 45% superiores al observado en la RIL 121. Por último, la 
mayor longitud en raíces gruesas se observó en  las líneas RILs 68 y 59, siendo 
este valor aproximadamente un 70% superior al registrado en la línea RIL 121 y 
aproximadamente el doble al registrado en los genotipos parentales y en las RILs 
98, 73, 94, 66, 65, 115 y 175 (Tabla 2.2).  
En relación a la superficie, tampoco se registró una diferencia significativa en 
la superficie de raíces finas, medias y gruesas entre los genotipos parentales 
(alrededor de un 41%, 46% y 13% respectivamente) Sin embargo, sí se 
observaron diferencias significativas entre algunas líneas RILs. La mayor 
superficie de raíces finas se registró en las RILs 68 y 94, alcanzando valores 
~1,4 veces superiores a los registrados en las RILs 66, 38 y 175. En relación a la 
superficie de raíces medias, fueron las líneas RILs  68, 115, 175 y 59 las que 
presentaron los mayores valores, siendo éstos ~1,9 veces superiores al registrado 
en la RIL 121. Por último, en la RIL 68 se observó la mayor superficie de raíces 
gruesas alcanzando valores ~1,9 veces superiores a los registrados en los 
genotipos parentales y en 6 líneas RILs (RILs 66, 175, 94, 73, 65 y 98) y 3,3 







Tabla 2.2. Distribución de la longitud (m) y de la superficie (m2) de raíz en tres categorías: raíces 
finas (diámetro menor de 0,2 mm), raíces de grosor medio (diámetro entre 0,2 y 0,4 mm) y raíces 
gruesas (diámetro mayor de 0,4 mm). Los datos se obtuvieron de raíces de plantas de 21 días de 
edad, correspondientes a los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y las 13 líneas RILs 
seleccionadas. Datos representados como media ± SE (n = 11-43 plantas por genotipo). 
Diferencias significativas entre los valores están expresadas por las distintas letras (GLM, p ≤ 0,05 
con corrección de Bonferroni). 
Longitud (10-2 m)  Superficie (10-4 m2) 











MM 92 ± 6abc 61 ± 5ab 5 ± 0bc 5,3 ± 0,3abc 6,1 ± 0,5ab 1,8 ± 0,1d 
TO-937 105 ± 5ab 64 ± 5ab 5 ± 1b 6,0 ± 0,3abc 6,3 ± 0,5ab 1,9 ± 0,2cd 
RIL 2 111 ± 7ab 64 ± 10ab 10 ± 2ab 6,7 ± 0,4ab 6,3 ± 1,0ab 2,8 ± 0,4abc 
RIL 38 80 ± 8abc 70 ± 8ab 8 ± 1ab 5,0 ± 0,4bc 6,8 ± 0,8a 2,5 ± 0,2abcd 
RIL 59 89 ± 5abc 79 ± 5a 5 ± 1a 5,4 ± 0,3abc 8,1 ± 0,5a 3,2 ± 0,3ab 
RIL 65 103 ± 5abc 55 ± 5ab 5 ± 1bc 6,4 ± 0,3abc 5,4 ± 0,5ab 1,9 ± 0,2cd 
RIL 66 75 ± 4c 63 ± 6ab 6 ± 1bc 4,6 ± 0,2c 6,1 ± 0,6ab 2,3 ± 0,6bcd 
RIL 68 121 ± 9a 91 ± 8a 8 ± 3a 7,4 ± 0,6a 9,1 ± 0,9a 3,8 ± 0,6a 
RIL 73 81 ± 8bc 79 ± 6ab 6 ± 1bc 5,1 ± 0,5abc 7,7 ± 0,6ab 2,0 ± 0,2cd 
RIL 94 108 ± 7ab 67 ± 6ab 6 ± 1bc 6,8 ± 0,4a 6,6 ± 0,6ab 2,1 ± 0,2cd 
RIL 98 105 ± 7abc 70 ± 8ab 8 ± 0bc 6,3 ± 0,4abc 6,7 ± 0,8ab 1,6 ± 0,1de 
RIL 112 103 ± 7abc 79 ± 9a 9 ± 1ab 6,5 ± 0,4abc 7,7 ± 0,9ab 2,4 ± 0,3abcd 
RIL 115 101 ± 6abc 89 ± 8a 8 ± 1bc 6,3 ± 0,4abc 8,7 ± 0,8a 2,3 ± 0,3abcd 
RIL 121 82 ± 6abc 47 ± 5b 5 ± 0c 5,0 ± 0,3abc 4,5 ± 0,4b 1,1 ± 0,1e 
RIL 175 80 ± 6bc 82 ± 8a 8 ± 1b  5,0 ± 0,4bc 8,2 ± 0,9a 2,2 ± 0,2bcd 
Los valores de conductividad hidráulica (Lpr) calculados en base a la 
longitud (Fig.2.11A), a la superficie (Fig.2.11B) y al peso seco de la raíz 
(Fig.2.11C), en plantas de 21 días de edad, muestran una gran variabilidad entre 
los distintos genotipos. En el parental doméstico MM se registraron los mayores 
valores de Lpr, (7,3 ± 0,5 x 10-11 m2 s-1 MPa-1 [calculado en base a la longitud de 
la raíz], de 9,1 ± 0,6 x 10-8 m s-1 MPa-1 [calculado en base a la superficie de la 
raíz] y de 22,5 ± 2,2 x 10-9 m3 s-1 MPa-1 g-1 [calculado en base al peso seco de la 
raíz]), mientras que la RIL 121 fue la línea que presentó los valores de Lpr más 




Lpr, de forma general se mantuvieron las diferencias entre los genotipos 
parentales y entre éstos y las líneas RILs. El parental doméstico MM presentó un 
valor medio de Lpr un 59% mayor con respecto al valor registrado en el parental 
silvestre TO-937 y en torno a un 80% mayor con respecto a los valores de Lpr 
registrados en las líneas que presentaron los menores valores de Lpr (RIL 121 y 
98).  
 
Figura 2.11. Conductividad hidráulica del sistema radicular (Lpr) calculado en base a (A) la 
longitud, (B) a la superficie y (C) al peso seco de la raíz en los dos genotipos parentales (MM y 
TO-937) y en las 13 líneas RILs seleccionadas, en plantas de 21 DDG. Datos representados como 
media ± SE (n = 11-43 plantas por genotipo). Diferencias significativas entre los valores están 

















































































































































































2.3.2. Lpr en plantas de 40 días de edad 
La tasa de flujo de exudado libre (Q) registrada en las plantas de 40 DDG fue 
en MM un 45% superior a la registrada en TO-937 (Fig2.12A). El potencial 
osmótico de la solución nutritiva presentó un valor medio de 0,085 ± 0,001 MPa 
mientras que en el exudado el valor fue un 19% superior en TO-937 con 
respecto a MM (0,180 ± 0,004 en TO-937 y 0,145 ± 0,002 en MM). Como 
consecuencia, el gradiente de potencial osmótico (Δπ) en TO-937 fue 1,5 veces 
superior al del parental doméstico MM (Fig.2.12B). La conductancia hidráulica 
(Lr) calculada a partir de Q y Δπ mostró valores de 13,2 ± 2,1 y 5,0 ± 0,7 para 
MM y TO-937, respectivamente, lo que supuso una diferencia del 62% entre los 
genotipos parentales (Fig.2.12C). 
 
Figura 2.12. (A) Tasa de flujo de exudado libre, Q; (B) gradiente de potencial osmótico, Δπ; y (C) 
conductancia hidráulica del sistema radicular (Lr) registrado en los genotipos parentales de la 
población RIL, en plantas de 40 DDG. Datos representados como media ± SE (n = 9 plantas por 
genotipo). Diferencias significativas entre los valores están expresadas por las distintas letras 
(GLM, p ≤ 0,05 con corrección de Bonferroni). 
Con respecto a los parámetros biométricos de la raíz, el análisis de las 
imágenes escaneadas (Fig.2.13A) mostró que no existían diferencias 
significativas entre los genotipos parentales en cuanto a la longitud y superficie 
total de la raíz, presentando unos valores de 18,7 ± 1,2 m y 0,018 ± 0,001 m2, 
respectivamente para TO-937 y de 17,6 ± 1,2 m y 0,016 ± 0,002 m2, 












































una arquitectura diferente entre el parental doméstico MM y el silvestre TO-937. 
MM presentaba un sistema radicular muy ramificado con raíces secundarias, 
terciarias e incluso de cuarto orden en la parte basal de la raíz, mientras que TO-
937 presentaba un sistema radicular menos ramificado con raíces secundarias de 
mayor longitud a las registradas en MM.  
 
Figura 2.13. (A) Imágenes representativas del estado de desarrollo de la raíz de MM y de TO-937 
en plantas de 40 DDG. Parámetros biométricos de la raíz: (B) longitud y (C) superficie con su 
correspondiente reparto según el diámetro de la raíz: raíces finas (diámetro ≤ 0,2 mm); 
raíces medias (diámetro de 0,2 a 0,4 mm); y raíces gruesas (diámetro ≥ 0,4 mm). (D) Peso seco 
de la raíz. Datos representados como media ± SE (n = 9 plantas por genotipo). Diferencias 
significativas entre los valores están expresadas por las distintas letras (GLM, p ≤ 0,05 con 
corrección de Bonferroni). Barra equivale a 1 cm.  
No se observaron diferencias significativas en el reparto de la longitud entre 




un 53% de raíces finas (diámetro menor que 0,2 mm), un 27% de raíces de 
grosor medio (diámetro entre 0,2 y 0,4 mm) y un 21% de raíces gruesas 
(diámetro mayor que 0,4 mm) (Fig.2.13B). Tampoco se registró una diferencia 
significativa en la superficie de raíces finas, medias y gruesas entre los 
parentales, presentando un 23%, un 28% y un 49%, respectivamente 
(Fig.2.13C). En cuanto al peso seco de las raíces no se observaron diferencias 
significativas entre los parentales, obteniendo un peso medio de 114 ± 6 mg 
(Fig.2.13D). 
Se calculó la conductividad hidráulica (Lpr) en base a la longitud 
(Fig.2.14A), a la superficie (Fig.2.14B), y al peso seco de la raíz (Fig.2.14C). De 
nuevo, el parental doméstico MM mostró los mayores valores, con una Lpr de 
11,1 ± 0,6 x 10-11 m2 s-1 MPa-1 (calculada en base a la longitud de la raíz), una 
Lpr de 12,4 ± 0,6 x 10-8 m s-1 MPa-1 (calculada en base a la superficie de la raíz) 
y una Lpr de 21,1 ± 0,9 x 10-9 m3 s-1 MPa-1 g-1 (calculada en base al peso seco de 
la raíz). En los tres casos, la Lpr obtenida en MM fue 3 veces superior a la 
obtenida en TO-937. 
 
Figura 2.14. Conductividad hidráulica del sistema radicular (Lpr) calculado en base a (A) la 
longitud, (B) a la superficie, y (C) al peso seco de la raíz registrado en los genotipos parentales de 
la población RIL, en plantas de 40 DDG. Datos representados como media ± SE (n = 9 plantas por 
genotipo). Diferencias significativas entre los valores están expresadas por las distintas letras 























































Se observó una gran variabilidad en los valores de Lpr entre las distintas 
líneas, registrándose diferencias de más del 80% entre algunas de ellas 
(Fig.2.11). En algunas líneas, estas diferencias pueden ser debidas a la 
variabilidad registrada en el desarrollo del sistema radicular (Fig.2.10). Por 
ejemplo, la RIL 59, que presentó un sistema radicular con unos valores de 
longitud, superficie y peso seco superiores en más de un 25% a los registrados 
en la RIL 121, presentó un valor de Lpr superior en un 75% al de dicha RIL. 
Este tipo de resultados pone de manifiesto que un mayor desarrollo del sistema 
radicular puede proporcionar una mayor capacidad de absorción de agua por 
parte del mismo (Orians y Solbrig, 1977; Suku et al., 2014). No obstante, hubo 
genotipos que a pesar de no presentar diferencias significativas de longitud, 
superficie o peso seco de la raíz, registraron valores de Lpr significativamente 
diferentes. De este modo, el parental doméstico MM presentó un valor de Lpr 
2,3 veces superior al de TO-937 sin que hubiera diferencias en los parámetros 
mencionados. Por otro lado, no siempre diferencias en el desarrollo radicular 
determinaron diferencias en la Lpr. Así, las RILs 115 y 121 que presentaron 
diferencias significativas en el desarrollo del sistema radicular (1,7 veces 
superior en la RIL 115), registraron valores de Lpr similares. Por tanto, de estos 
resultados se puede concluir que la variabilidad existente en los parámetros de 
longitud, superficie y peso seco de la raíz, fueron insuficientes para explicar las 
grandes diferencias encontradas en los valores de Lpr y que debe de haber otros 
factores implicados. 
De los datos que se pueden encontrar en la bibliografía sobre la Lpr muchos 
se han calculado en base al peso seco de la raíz (Carvajal et al., 2000; Aroca et 
al., 2003; Martínez-Ballesta et al., 2003; Morales et al., 2003; Thompson et al., 
2007). Dado que desde un punto de vista funcional la longitud y/o la superficie 
determinan el contacto con el medio, en el presente trabajo se quiso comparar 




radicular. De forma general, los resultados mostraron que el tipo de parámetro 
biométrico usado para el cálculo de la Lpr no modifica las diferencias 
encontradas en este parámetro (Fig.2.11). Por ejemplo, el parental doméstico 
MM presentó una Lpr en torno a 2,5 veces superior al parental silvestre TO-937 
y a la RIL 2 sin importar si el valor de Lpr fue calculado en base a la longitud o 
a la superficie. Sin embargo cuando la Lpr se calculó en base al peso seco de la 
raíz, hubo líneas en las que la proporción con respecto al parental doméstico 
varió con valores entre aproximadamente un 20% mayor (RILs 38 y 59) y un 
30% menor (RIL 68). Estos resultados ponen de manifiesto que es aconsejable 
calcular la Lpr en base a la longitud y a la superficie, siendo la superficie más 
adecuada ya que tiene en cuenta el diámetro de la raíz, y por tanto siendo más 
representativa de la resistencia radial que puede limitar el flujo del agua (Suku et 
al., 2014). Por el contrario, la Lpr calculada en base al peso seco de la raíz 
debiera utilizarse únicamente cuando no exista posibilidad de obtener las 
medidas de superficie o longitud de una manera precisa.  
El diámetro de la raíz es un parámetro importante en la absorción de agua y 
en algunos trabajos desarrollados en plantas herbáceas se ha mostrado que es 
inversamente proporcional a la Lpr (Hummel et al., 2007). En especies leñosas 
como el álamo se ha observado que las raíces finas tienen un papel muy 
relevante en la captación del agua (Xi et al., 2013), y en cítricos se ha 
determinado que las raíces gruesas están menos implicadas en esta función 
(Eissenstat, 1992). A pesar de que los genotipos evaluados en el presente trabajo 
mostraron variabilidad en la longitud y superficie de raíces finas y gruesas 
(Tabla 2.2), los resultados no fueron del todo consistentes con esta teoría. Por un 
lado, se observaron líneas, como la RIL 68 y 2, que presentaron los valores más 
altos de longitud y/o superficie de raíces finas y sin embargo no fueron los que 
presentaron los mayores valores de Lpr. Por otro lado, líneas con alta longitud y 
superficie de raíces gruesas (como la línea RIL 59) mostraron valores elevados 




relación a la superficie y longitud de raíces finas y gruesas, como los parentales, 
mostraron diferencias significativas en la Lpr. 
El gradiente de potencial osmótico causante de la presión radicular positiva 
según el «modelo compuesto del transporte radial de agua», sería la fuerza 
motriz que promueve el movimiento de agua desde el medio que rodea a la raíz 
hacia el interior de los vasos xilemáticos (Steudle y Peterson, 1998). Sin 
embargo, los datos registrados muestran que un mayor gradiente osmótico no 
siempre se corresponde con una mayor Lpr. Así en la línea RIL 121 y el parental 
TO-937 que presentaron los valores más altos del gradiente de potencial 
osmótico (Fig.2.8B), no se registraron los valores más elevados de Lpr. Por 
tanto, cabe considerar que al menos en estos genotipos, el mayor gradiente 
osmótico es consecuencia de una mayor concentración de sales en el xilema. 
Estos resultados sugieren que otros factores como los co-transportadores KCC, 
que como ya se comentó en la introducción de este capítulo son capaces de co-
transportar iones y agua hacia el interior del xilema (Kong et al., 2011), podrían 
estar contribuyendo a las diferencias registradas en la Lpr (Wegner, 2014). 
Los valores de conductividad hidráulica (Lpr) pueden variar con la edad de la 
planta (Huang y Nobel, 1993) disminuyendo, como consecuencia de los 
procesos de suberización y maduración de los vasos xilemáticos (Huang y 
Eissenstat, 2000) o aumentando, a causa de una mayor actividad de las 
acuaporinas (Chaumont y Tyerman, 2014). Otros autores proponen que la Lpr 
puede mantenerse constante a lo largo del desarrollo si el sistema radicular es 
capaz de absorber agua de manera uniforme a lo largo de toda la longitud de sus 
raíces. Así, aumentando dicha longitud, aumentaría la conductancia hidráulica 
(Lr) mientras que la conductividad hidráulica (Lpr) permanecería estable 
(Bramley et al., 2009). Los datos obtenidos en el presente trabajo confirman este 
hecho: los valores registrados en los genotipos parentales en dos estadios de 




sistema radicular del 90%, lo que conllevó un incremento de la Lr manteniendo 
constantes los valores de Lpr. 
A pesar de los pocos estudios enfocados al análisis de Lpr en plantas de 
tomate, no existe una concordancia en los resultados ya que los valores de Lpr 
mostrados en este capítulo, obtenidos por el método de libre exudado, fueron 
inferiores a los registrados por Maggio y Joly (1995) y superiores a los 
mostrados por Fernández-García et al. (2002), ambos obtenidos por el método 
de cámara de presión. Las diferencias encontradas podrían deberse a los 
diferentes métodos utilizados para obtener los valores de Lpr (Knipfer et al., 
2007). Mediante el método de cámara de presión, la presión ejercida puede 
forzar el transporte de agua a través del apoplasto y de los espacios 
intercelulares, pudiendo disminuir la resistencia radial y por tanto aumentando 
los valores de Lpr (Suku et al., 2014). Por otro lado, este método puede inducir 
flujos de agua que superan, por varios órdenes de magnitud, a los valores 
causados por la transpiración (Knipfer, 2010). Como consecuencia se puede 
producir una acumulación de solutos en el medio que rodea a la raíz, lo que 
disminuiría el gradiente de potencial osmótico entre los vasos xilemáticos de la 
raíz y el medio externo, o procesos de cavitación en el xilema. Ambos tipos de 
respuesta pueden dar lugar a una subestimación en los valores de Lpr (Kolb et 
al., 1996; Knipfer, 2010). Por último, la aplicación de una presión positiva 
externa no permite determinar la capacidad de captación de agua de forma activa 
por parte del sistema radicular, algo que sí es posible determinar con el método 
de libre exudado.   
En conclusión, la puesta a punto del método de libre exudado para determinar 
la Lpr en raíces de plantas de tomate de 21DDG y su aplicación en la 
determinación de dicho parámetro, han permitido obtener unos resultados que 
muestran una gran variabilidad en los valores de Lpr registrados en los dos 
genotipos parentales y en las 13 líneas RILs evaluadas. Sin embargo, ni las 




de raíces finas, medias o gruesas, son suficientes para explicar la alta 
variabilidad encontrada en Lpr. El análisis de los datos desvela que la Lpr es un 
parámetro complejo que requiere de un estudio más pormenorizado del sistema 
radicular. Cambios en la anatomía y/o morfología de la raíz (Steudle y Peterson, 
1998; Hummel et al., 2007), diferencias en la expresión de acuaporinas            
(proteínas de membrana implicadas principalmente en el flujo del agua (Maurel, 
1997; Tyerman et al., 1999)) o diferencias en la deposición y/o composición de 
barreras apoplásticas en forma de depósitos de suberina en la matriz de la pared 
celular (Schreiber et al., 1999), podrían estar implicadas en las diferencias de 
Lpr registrada entre RILs. Por ello, se abordó el estudio de algunos de estos 













ARQUITECTURA Y ANATOMÍA 







Numerosos trabajos confirman la estrecha relación que existe entre la 
arquitectura de la raíz y la productividad (Landi et al., 2001; Tuberosa et al., 
2002; Manschadi et al., 2006; Steele et al., 2007; Wasson et al., 2012; Comas et 
al., 2013; Lobet et al., 2014). Esta arquitectura está determinada por el número 
de raíces primarias, secundarias, etc., su longitud y distribución en las 3 
direcciones del espacio. Todo ello delimita la capacidad del sistema radicular de 
un determinado genotipo para explorar el suelo, y por tanto establece los límites 
de volumen de agua potencialmente accesibles por el mismo (Landi et al., 2010; 
Wasson et al., 2012; Comas et al., 2013; Lynch, 2013; Lobet et al., 2014). Con 
respecto a la productividad también se ha demostrado que está relacionada con 
una menor resistencia en el transporte radial y axial del agua en la raíz. La 
resistencia a dicho flujo radial, entre otros aspectos, depende del grosor del 
córtex, mientras que el número de vasos del xilema y su calibre son los 
principales aspectos que condicionan el flujo axial de savia hacia la parte aérea 
de las plantas (Uga et al., 2008; Tombesi et al., 2010). 
El análisis funcional de la arquitectura y anatomía de la raíz en relación a la 
captura de agua y nutrientes, ha sido ampliamente estudiado en Arabidopsis y en 
algunos cultivos de cereales como trigo, arroz o maíz (Zimmermann et al., 2000; 
Lux et al., 2004; Chen et al., 2006; Armengaud et al., 2009; Bramley et al., 
2009; Werner et al., 2010; Palta et al., 2011), pero del que apenas hay 
información para el cultivo de tomate (Ron et al., 2013). Además, dicha 
información es incompleta y en ocasiones contradictoria. Esto se debe a que a 
pesar de que los caracteres que condicionan la morfo-arquitectura del sistema 
radicular están gobernados genéticamente (Hochholdinger et al., 2004; de 
Dorlodot et al., 2007; Hodge et al., 2009), existe una elevada plasticidad de los 
mismos frente a factores ambientales (Osmont et al., 2007; Monzón et al., 2012; 




3.1.1. Arquitectura del sistema radicular  
La arquitectura del sistema radicular hace referencia a la configuración 
espacial que presentan las raíces de edad y orden diferentes, así como a la tasa 
de elongación de dichas raíces, la cual determina su longitud total (Werner et al., 
2010; Rich y Watt, 2013). Este término engloba a la morfología, haciendo 
referencia a las características superficiales de la raíz (diámetro de la raíz, 
presencia o no de pelos radiculares o patrón de aparición de las raíces laterales) 
y la topología, referida a la conexión entre los distintos ejes de la raíz 
(ramificación de la raíz) (Lynch, 1995). La arquitectura de la raíz es fundamental 
para la asimilación de los recursos presentes en el medio de cultivo, ya que 
determina su capacidad para explorar un determinado volumen de sustrato 
(Fitter, 2002). 
En la etapa inicial del crecimiento, las plantas dicotiledóneas, como el tomate 
o Arabidopsis, presentan un sistema radicular alorrizo o pivotante (Fig.3.1) 
compuesto únicamente por la raíz primaria y las raíces laterales (Esau, 1967). 
Existe una dominancia apical que adquiere la raíz primaria, a partir de la cual se 
desarrollan las raíces laterales secundarias de origen post-embrionario, que se 
forman desde el periciclo de la raíz primaria, generalmente adyacente a los polos 
xilemáticos (Casero et al., 1995; Casimiro et al., 2001). Estas raíces laterales 
secundarias pueden formar raíces laterales de mayor orden: raíces laterales 
terciarias (cuando se producen a partir de las secundarias), cuaternarias (cuando 
se producen a partir de las terciarias), y así sucesivamente. Cuando el sistema 
radicular está más desarrollado emergen las raíces adventicias desde el 
hipocótilo, epicótilo y/o el tallo (Osmont et al., 2007) que pueden ser inducidas 
de forma natural (como una adaptación a los cambios ambientales) o de forma 
artificial (mediante la aplicación de hormonas) (Visser et al., 1996; Ahkami et 






Figura 3.1. Arquitectura del sistema radicular de tomate a los 14 días después de la germinación. 
En este estadio de desarrollo la raíz de tomate es de tipo alorrizo o pivotante.  
3.1.2. Anatomía interna de la raíz 
Aunque la anatomía interna de la raíz difiere según la especie estudiada, 
existen elementos comunes a todas ellas. De forma general, en plantas 
dicotiledóneas, como el tomate, al observar un corte transversal pueden 
distinguirse las capas celulares que se detallan en la figura 3.2. 
La epidermis consiste en una única capa de células en contacto directo con el 
medio exterior. A partir de algunas células epidérmicas, denominadas 
tricoblastos, se desarrollan los pelos radiculares, cuya principal función es la de 
incrementar la superficie de absorción de agua y nutrientes y la del volumen de 
suelo al que la raíz es capaz de acceder (Gilroy y Jones, 2000; Bibikova y 
Gilroy, 2002). La cantidad y longitud de dichos pelos dependerá de la especie y 




desarrollar una capa sub-epidérmica denominada exodermis. En esta capa se 
localizan las bandas de Caspary, depositadas en las paredes primarias 
anticlinales radiales de las células exodérmicas (Perumalla et al., 1990; 
Schreiber, 1996; Hose et al., 2001). Además, también presentan paredes 
celulares secundarias suberificadas (Perumalla et al., 1990). Se piensa que la 
función principal de la exodermis, es similar a la de la endodermis, ejercer un 
control sobre el flujo de agua, pero en este caso entre el medio externo y el 
córtex. Este córtex está formado por un número variable de capas celulares 
dispuestas en serie. Debido a que las paredes celulares ejercen una resistencia al 
flujo del agua (Peterson y Steudle, 1993), el número de capas celulares que 
conformen el córtex puede afectar su transporte radial (Wasson et al., 2012; 
Comas et al., 2013). 
 
Figura 3.2. Sección transversal de una raíz de tomate en la que se detallan las diferentes capas 
celulares. Corte realizado a mano alzada (~0,3 mm de grosor) a 15 mm del ápice y teñido con Azul 
de toluidina 0,5% (p/v) y posterior visualización con un microscopio de campo claro (10x). Barra 
equivale a 100 m. 
La endodermis está formada por una única capa celular que separa el córtex 
del cilindro vascular (Peterson, 1992; Enstone et al., 2003; Lux et al., 2004) y 




desde el córtex hacia el interior del anillo vascular (Steudle y Peterson, 1998). 
Sin embargo, algunos estudios muestran que bajo condiciones de sequía, puede 
tener lugar un movimiento de agua desde el anillo vascular hacia el medio 
exterior. Esto indica la existencia de un flujo bidireccional de agua que podría 
estar mediado por canales de agua (acuaporinas) localizados en esta capa celular 
(Bramley et al., 2007). Al igual que la exodermis, la endodermis también 
presenta bandas de Caspary en las paredes anticlinales radiales de sus células 
cuya función fundamental es evitar el movimiento de iones, vía apoplasto, desde 
el córtex hacia el interior del anillo central y viceversa (Peterson et al., 1993; 
Enstone et al., 2003; Pfister et al., 2014). Durante el crecimiento de la raíz, la 
endodermis sufre cambios en la composición química de sus paredes celulares, 
distinguiéndose tres estados de desarrollo (Enstone et al., 2003): 1. Endodermis 
primaria con presencia de bandas de Caspary en las paredes celulares. 2. 
Endodermis secundaria con impregnaciones de suberina (suberin lamellae) y 
lignina en menor medida (Zeier et al., 1999) alrededor de la célula, que ejercen 
un gran efecto sobre el movimiento del agua ya que fuerza dicho movimiento a 
través de los plasmodesmos (Geldner, 2013a; Robbins et al., 2014). 3. 
Endodermis terciaria con deposiciones adicionales de celulosa y lignina sobre la 
suberin lamellae. Esta endodermis terciaria, que suele carecer de suberina, se 
desarrolla principalmente en la mayoría de las monocotiledóneas y en algunas 
dicotiledóneas (Ma y Peterson, 2003). En este estadio de desarrollo terciario, las 
paredes celulares endodérmicas suelen describirse como «en forma de U» 
debido a que la pared periclinal interna (hacia el cilindro vascular) y la pared 
anticlinal radial están engrosadas, mientras que la pared periclinal exterior (hacia 
el córtex) permanece delgada (Geldner, 2013b). Al igual que en la exodermis, la 
endodermis puede presentar células de paso, generalmente cercanas a los polos 
del protoxilema que facilitan el flujo del agua al interior de estos vasos 




El periciclo es la capa de células meristemáticas que forma parte del cilindro 
vascular y se localiza justo en la cara interna de la endodermis (Fig. 3.2). La 
desdiferenciación de las células del periciclo da lugar a la formación del 
primordio de las raíces laterales (Esau, 1967; Dubrovsky y Forde, 2012). 
Dependiendo de la especie, éstas pueden derivar de células del periciclo 
adyacentes a los polos del xilema (como es el caso de Arabidopsis) o a los polos 
del floema (como es el caso del maíz) (Casero et al., 1995; De Smet et al., 
2003). 
El xilema está constituido principalmente por células muertas conectadas 
entre sí formando conductos (traqueidas y vasos) cuya función principal es el 
transporte de agua e iones desde la raíz hacia el resto de la planta (Russell, 1977) 
(Hacke et al., 2001). Estos conductos xilemáticos están rodeados por células 
parenquimáticas cuya función principal es facilitar y controlar el flujo de iones y 
agua hacia y desde el xilema (De Boer y Volkov, 2003). Pequeñas aperturas en 
la pared celular secundaria (punteaduras) permiten la comunicación entre los 
conductos y el parénquima adyacente (Choat et al., 2003). En la fase inicial de 
desarrollo del xilema (protoxilema) los vasos se agrupan presentando una 
distribución diarca (dos polos), triarca (tres polos) y así sucesivamente (Picken 
et al., 1986). En aquellas plantas, como el tomate, que presentan crecimiento 
secundario de la raíz, el xilema se encuentra rodeado de células pertenecientes al 
cambium vascular, que conforme se dividen pueden diferenciarse tanto en 
células xilemáticas como floemáticas (McCully, 1995; Rich y Watt, 2013). El 
floema, cuyo principal cometido es la distribución de azúcares y otros 
compuestos de diversa naturaleza química hacia todas las partes de la planta, 
está constituido por elementos conductores (vasos cribosos) y no conductores 
(fibras de esclerénquima y las células parenquimáticas) (Russell, 1977). Al igual 
que el xilema, el floema presenta dos fases de desarrollo (protofloema y 
metafloema) y sus componentes se localizan formando haces vasculares que se 




3.1.3. Elección del método de estudio  
La interacción genotipo-ambiente tiene un enorme efecto sobre las 
características de arquitectura de la raíz (de Dorlodot et al., 2007). Por ello, la 
mayoría de los estudios sobre estos caracteres se han llevado a cabo en 
condiciones de laboratorio con semillas germinadas en rollos de papel, entre dos 
placas de vidrio o en placas de Petri utilizando medios de cultivo con diferente 
composición (MacGregor et al., 2008; Dubrovsky y Forde, 2012; Gruber et al., 
2013), lo cual dificulta la comparación y extrapolación de resultados. Aún más 
complejo es el traslado de conclusiones a partir de trabajos realizados en campo 
con plantas adultas, puesto que habría que añadir el efecto de situaciones 
específicas del escenario de cultivo (cultivo en suelo o en sustratos artificiales, 
salinidad, humedad ambiental) y que pueden inducir o inhibir la formación de 
nuevas raíces (Jung y McCouch, 2013; Wachsman et al., 2015).  
Por todo lo expuesto, en el presente trabajo se optó por llevar a cabo el 
estudio de la arquitectura de la raíz en plántulas cultivadas en medio 
hidropónico, siguiendo la recomendaciones de Tuberosa et al. (2003) que 
aconsejan este tipo de cultivo para el estudio de la arquitectura de la raíz, ya que 
permite observar el desarrollo de las raíces sin establecer las limitaciones que 
presentan los estudios en medio sólido, garantizando la homogeneidad en la 
disponibilidad de agua y nutrientes. En este mismo tipo de medio de cultivo se 
realizó el estudio de la anatomía interna de la raíz. Además, en nuestro caso 
mantener las condiciones de estudio en medio hidropónico nos permitía poder 





3.2. Materiales y métodos 
3.2.1. Material vegetal y condiciones de cultivo 
La determinación de la tasa de elongación del sistema radicular y la 
caracterización de parámetros relacionados con la arquitectura de la raíz se 
llevaron a cabo en los dos genotipos parentales y en las 13 líneas RILs en las que 
previamente se había determinado la conductividad hidráulica (ver capítulo 2, 
Tabla 2.1, página 81). Para ello, se siguió el mismo protocolo ya expuesto en el 
capítulo 2 (ver página 81), tanto para la implantación del cultivo como para el 
mantenimiento del mismo en cámara de cultivo tipo Fitotrón hasta alcanzar los 
14 DDG (Fig.3.3). 
 
Figura 3.3. Desarrollo de las plantas a los 4, 7, 11 y 14 DDG crecidas en cámara de cultivo tipo 
Fitotrón y medio hidropónico. Barra equivale a 5 cm.  
El estudio de la anatomía interna de la raíz se llevó a cabo en plantas adultas, 




de los primeros racimos. En este momento la demanda de agua de la parte aérea 
empieza a experimentar un incremento considerable, puesto que la necesidad de 
agua para satisfacer la demanda transpiratoria se une a la demanda de agua 
necesaria para el desarrollo de los frutos (Fig.3.4). El proceso de preparación y 
cultivo del material vegetal necesario para este estudio anatómico fue similar al 
descrito en el capítulo 1 (ver inicio página 42) con la diferencia de que este 
ensayo se llevó a cabo en periodo de primavera en un invernadero de vidrio 
(Fig.3.4C), la solución nutritiva tipo Hoagland modificada para tomate (ver 
capítulo 1, Tabla 1.1, página 42) estaba diluida a la mitad y el reabastecimiento 
de la solución nutritiva se llevó a cabo tres veces por semana. Así se garantizaba 
que no hubiera incremento en la concentración de sales de la solución nutritiva, 
ya que el consumo hídrico experimentado por las plantas en el invernadero era 





Figura 3.4. Desarrollo de las plantas utilizadas para el estudio de la anatomía interna de la raíz.  
(A) Aspecto general de la parte aérea y (B) del sistema radicular de las plantas. (C) Invernadero de 
vidrio utilizado en los ensayos de anatomía interna de la raíz en las líneas RILs seleccionadas.   
3.2.2. Determinación de la tasa de elongación del sistema radicular  
Para la determinación de la tasa de elongación del sistema radicular se 




parentales). De cada planta se tomaron imágenes digitalizadas en escala de 
grises (400 dpi) a los a los 4, 7, 11 y 14 DDG usando el mismo escáner utilizado 
en el capítulo 2. Por último, y tras eliminar el ruido de fondo con el programa 
Adobe Photoshop, las imágenes se analizaron con el programa WinRhizo Pro  
para determinar la longitud total del sistema radicular en cada día. La tasa de 
elongación del sistema radicular se calculó para los periodos comprendidos entre 
los días 4 y 7 (periodo 1), los días 7 y 11 (periodo 2) y los días 11 y 14 (periodo 
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3.2.3. Densidad de ramificación del sistema radicular 
 La densidad de ramificación se determinó en plantas de 14 días de desarrollo 
mediante el análisis de imágenes digitalizadas de las raíces a esta edad con el 
programa WinRhizo Pro. Dicho análisis permitió obtener la longitud de la raíz 
primaria o principal y de las raíces laterales. A esta edad, las plántulas carecían 
de raíces adventicias. En la raíz primaria o principal, se determinó la longitud de 
dos zonas relacionadas con el desarrollo de las raíces laterales: la zona de 
ramificación aparente, que se extiende desde el inicio de la raíz propiamente 
dicho hasta la última raíz lateral emergida, y la zona sin ramificación aparente, 
que se extiende desde la última raíz lateral emergida hasta el ápice de la raíz 
(Dubrovsky et al., 2011).  
La densidad de ramificación (número de raíces laterales cm-1) se obtuvo 
dividiendo el número total de raíces laterales emergidas por la longitud de la 





3.2.4. Anatomía interna de la raíz 
El estudio de la anatomía interna de la raíz se llevó a cabo en dos plantas por 
genotipo (3 raíces por planta) realizando cortes transversales a mano alzada (en 
torno a 0,3 mm de grosor) a 15 mm del ápice (Fig.3.4). Para contrastar las 
paredes celulares en dichos cortes se usó Azul de Toluidina al 0,5% (p/v) 
durante 1 min. Este colorante acidófilo tiñe de color azul las paredes celulares, 
ricas en celulosa (O'Brien et al., 1964). Una cámara fotográfica (MoticamPro 
285B) acoplada a un microscopio de campo claro (Nikon Optiphot) permitió la 
captura de las imágenes de los cortes transversales que posteriormente se 
analizaron con el programa ImageJ (versión 1.48, http://imagej.nih.gov/ij/). Este 
programa permitió obtener los valores de diámetro de la raíz, diámetro del 
cilindro vascular y anchura del córtex. El número de células que conforman el 
córtex  se obtuvo por conteo directo sobre de las imágenes. En estas imágenes 
también se determinó el número de vasos xilemáticos y el diámetro de los 
mismos, siendo el número de réplicas utilizadas menor (entre 3 y 6 raíces por 
genotipo) debido a que no todas las imágenes obtenidas permitieron visualizar 
correctamente los vasos xilemáticos ya sea por rotura de los mismos a la hora de 
realizar el corte transversal o por una mala calidad de la imagen.  
3.2.4. Análisis estadístico 
El análisis estadístico de los datos se llevó a cabo utilizando el paquete 
informático SPSS versión 18 mediante el mismo procedimiento utilizado en el 






3.3.1. Longitud y tasa de elongación del sistema radicular 
Las imágenes escaneadas a los 4, 7, 11 y 14 DDG permitieron obtener la 
secuencia de crecimiento del sistema radicular en los primeros días del 
desarrollo. Como ejemplo, se muestra en la Figura 3.5 la evolución del sistema 
radicular del parental MM durante este periodo de tiempo.  
 
Figura 3.5. Secuencia de desarrollo del sistema radicular del parental doméstico MM. Barra 
equivale a 2 cm.  
El análisis de las imágenes escaneadas del sistema radicular permitió 
determinar la longitud total de las raíces a los 4, 7, 11 y 14 DDG, mostrando una 
variación significativa entre los genotipos analizados (Tabla 3.1). A los 4 DDG, 
donde la longitud de la raíz en todos los genotipos correspondía exclusivamente 
a la longitud de la raíz primaria, ya se observaron diferencias significativas entre 
los distintos genotipos, registrándose los valores más elevados en el parental 
silvestre TO-937 y en las líneas RIL 59, 65 y 112. El valor medio de la longitud 
de raíz registrado en estos genotipos (3,5 ± 0,1 cm) fue un 49% superior a los 




presentaron menor longitud. A los 7 DDG, se registraron diferencias entre 
genotipos de más del 28%. Las RILs 59 y 68 presentaron los valores más 
elevados con un promedio de 9,5 ± 0,2 cm mientras que en las RILs 175, 121, 
115, 73, 94 y 38 se registraron los valores más bajos con un promedio de 6,8 ± 
0,2 cm. A los 11 y 14 DDG, la longitud del sistema radicular más elevada se 
registró en la RIL 68, siendo un 60% y un 72% mayor, a los 11 y 14 DDG 
respectivamente, con respecto a la RIL 121.  
Tabla 3.1. Longitud total de la raíz (cm) de 13 líneas RILs derivadas del cruce interespecífico 
entre Solanum lycopersicum (MM) x Solanum pimpinellifolium (TO-937), registrada a los 4, 7, 11 
y 14 DDG. Datos representados como media ± SE (n = 10-40 plántulas por genotipo). Diferencias 
significativas entre los valores están expresadas por las distintas letras (GLM, p ≤ 0,05 con 
corrección de Bonferroni).   
Genotipos 4 DDG 7 DDG 11 DDG 14 DDG 
MM 2,5 ± 0,1bcd 8,9 ± 0,3ab 22,2 ± 1,1b  40,7 ± 2,4bc 
TO-937 3,4 ± 0,2a 8,9 ± 0,3ab 17,3 ± 0,8bcd 25,2 ± 2,0de 
RIL 2 2,9 ± 0,1abc 8,0 ± 0,2abc 20,3 ± 1,3bcd 47,7 ± 3,8b 
RIL 38 2,9 ± 0,1abc 7,5 ± 0,2c 14,7 ± 0,9cd 23,0 ± 1,6de 
RIL 59 3,7 ± 0,2a 9,8 ± 0,3a 19,7 ± 1,2bcd 31,6 ± 2,3bcde 
RIL 65 3,6 ± 0,2a 8,0 ± 0,4abc 19,7 ± 1,4bcd 35,9 ± 1,9bcd 
RIL 66 2,2 ± 0,1cd 7,6 ± 0,2bc 17,7 ± 1,3bcd 32,4 ± 2,7bcd 
RIL 68 2,9 ± 0,2ab 9,3 ± 0,3a 34,7 ± 2,2a 74,2 ± 6,5a 
RIL 73 3,0 ± 0,2ab 7,0 ± 0,4c 15,4 ± 1,1cd 30,1 ± 3,0cde 
RIL 94 2,5 ± 0,1bcd 7,3 ± 0,3c 16,2 ± 0,5cd 28,9 ± 1,7cde 
RIL 98 2,3 ± 0,1bcd 7,5 ± 0,2bc 17,2 ± 2,0bcd 33,0 ± 4,1bcd 
RIL 112 3,4 ± 0,2a 7,7 ± 0,4bc 20,9 ± 1,6bc 36,2 ± 3,7bcd 
RIL 115 1,8 ± 0,1d 6,8 ± 0,3c 20,1 ± 1,8bcd 35,1 ± 4,3bcd 
RIL 121 1,8 ± 0,2d 6,3 ± 0,2c 13,9 ± 0,8d 20,7 ± 1,3e 
RIL 175 1,9 ± 0,1d 6,2 ± 0,1c 14,7 ± 0,9cd 22,8 ± 1,8de 
La representación gráfica de estos valores (Fig.3.6) permitió observar dos 
tipos de dinámica en la elongación del sistema radicular durante los primeros 14 




dinámica se ajustó a una función lineal con una r2 ≥ 0,98 (Fig.3.6A). En el 
parental doméstico MM y el resto de líneas RILs la dinámica de elongación se 
ajustó a una función de tipo exponencial valores de r2 ≥ 0,97 (Fig.3.6B).  
 
Figura 3.6.  Ajuste de la dinámica de elongación del sistema radicular durante los 14 DDG. (A) 
Ajuste a una función lineal r2 ≥ 0,98. (B) Ajuste a una función exponencial r2 ≥ 0,97. Datos 
representados como media ± SE (n = 10-40 plántulas por genotipo).    
En cada uno de los tres periodos en que se dividió el tiempo de estudio, se 
observaron diferencias significativas entre genotipos para la tasa de elongación 
del sistema radicular. Estas diferencias se hicieron más acusadas conforme 
avanzaba el tiempo (Fig. 3.7). La tasa de elongación en el periodo 1 (4-7 DDG) 

























































parental doméstico MM fueron los genotipos que presentaron las mayores tasas 
de elongación (0,71 ± 0,03 cm d-1 y 0,71 ± 0,02 cm d-1, respectivamente), 
mientras que en la RIL 73 y RIL 112 se registraron las menores tasas de 
elongación con un valor de 0,45 ± 0,02 cm d-1 y 0,47 ± 0,03 cm d-1, 
respectivamente (Fig.3.7A). En el periodo 2 (7-11 DDG, Fig.3.7B) y en el 
periodo 3 (11-14 DDG, Fig.3.7C), la RIL 68 presentó las mayores tasas de 
elongación (1,59 ± 0,1 cm d-1 y 4,4 ± 0,5 cm d-1, respectivamente). Estos valores 
fueron superiores en un 72% con respecto a la RIL 38 y en un 83% con respecto 
a la RIL 121.  
 
Figura 3.7. Tasas de elongación del sistema radicular en los dos genotipos parentales (MM y TO-
937) y en las 13 líneas RILs seleccionadas. (A) Fase 1 de crecimiento comprendida entre los 4 y 
los 7 DDG. (B) Fase 2 de crecimiento comprendida entre los 7 y los 11 DDG. (C) Fase 3 de 
crecimiento comprendida entre los 11 y 14 DDG. (D) Tasa de elongación entre los 4 y los 14 
DDG. Datos representados como media ± SE (n = 10-40 plántulas por genotipo). Diferencias 
significativas entre los valores están expresadas por las distintas letras (GLM, p ≤ 0,05 con 





































































































































































































































































La tasa de elongación, calculada para el periodo comprendido entre los 4 y 
los 14 DDG, también mostró una gran variación significativa entre las distintas 
líneas, siendo en RIL 68 un 71% superior con respecto a la registrada en RIL 
121 (Fig.3.7D). Como consecuencia a los 14 DDG, la RIL 68 presentó una 
longitud total de la raíz 3,5 veces superior a la presentada en RIL 121 (Tabla 
3.1).  
3.3.2. Ramificación del sistema radicular 
El sistema radicular que presentaban todos los genotipos a los 14 DDG estaba 
compuesto por una raíz primaria y un número variable de raíces laterales 
secundarias. En el parental doméstico MM y en las RILs 68 y 94, en este estadio 
de desarrollo también se pudieron observar raíces laterales terciarias (Fig.3.8). El 
análisis visual de las imágenes digitalizadas a los 4, 7, 11 y 14 DDG permitió 
determinar que la formación de nuevas raíces laterales secundarias no se produjo 
de un modo estrictamente acropétalo, puesto que las raíces de menor longitud no 






Figura 3.8. Fenotipo de raíz de 13 líneas RILs seleccionadas derivadas del cruce interespecífico 
entre Solanum lycopersicum (MM) x Solanum pimpinellifolium (TO-937) a 14 DDG. Barra 
equivale a 5cm.  
La longitud de la raíz primaria a los 14 DDG mostró diferencias de un 36% 
entre los genotipos que alcanzaron los valores más elevados (parental silvestre 
TO-937 con una longitud de la raíz primaria de 10,5 ± 0,5 cm) y aquellos que 




principal de 6,4 ± 0,2 cm y 7,0 ± 0,2 cm, respectivamente) (Fig.3.9). En la raíz 
primaria, tomando como referencia la posición de la última raíz lateral emergida, 
se distinguen la zona de ramificación aparente, en la que son visibles raíces 
laterales con diferente longitud, y la zona sin ramificación aparente, en la que  
no son visibles raíces laterales, aunque pueda haber primordios que estén 
avanzando el córtex en dirección a la superficie de la raíz. Más del 50% de la 
longitud de la raíz primaria de todos los genotipos analizados estuvo ocupada 
por la zona de ramificación, llegando en algunos casos (RILs 59 y 65) a ocupar 
más del 70%. Las líneas RILs 65, 68 y 59 presentaron la mayor longitud de la 
zona de ramificación (en torno a 7,1 cm), siendo este valor casi el doble del 
registrado en la RIL 121 (3,8 ± 0,3 cm). Los genotipos parentales y las líneas 
RILs 66 y 98 presentaron la mayor longitud de la zona sin ramificación aparente, 
con valores comprendidos entre 3,8 ± 0,2 cm para MM y 4,2 ± 0,3 cm para la 
RIL 66.  
 
Figura 3.9. Distribución de la longitud correspondiente a las zonas de ramificación aparente y sin 
ramificación aparente de la raíz primaria en los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en las 
13 líneas RILs seleccionadas a 14 DDG. Datos representados como media ± SE (n = 10-40 
plántulas por genotipo). Diferencias significativas entre los valores están expresadas por las 















































Zona de ramificación aparente

























El número de raíces laterales emergidas a lo largo de la raíz primaria mostró 
variaciones significativas entre los genotipos. Las líneas con mayor número de 
raíces laterales fueron las RILs 68, 65, 59 y 2, con un valor aproximado de 21 
raíces, lo que supone casi el doble del número de raíces laterales que presentaron 
las RILs 121, 66, 112 y 38 (Fig.3.10A). Por otro lado, la longitud de estas raíces 
secundarias mostró una gran variabilidad, observándose diferencias de más del 
70% entre los genotipos analizados. Considerando la longitud correspondiente a 
la suma de la longitud de todas las raíces laterales, la RIL 68 presentó el valor 
más elevado (55,8 ± 5,4 cm) mientras que las RILs 121 y 38 fueron las que 
presentaron los valores más bajos (13,7 ± 1,2 cm y 14,4 ± 1,5 cm, 
respectivamente) (Fig.3.10B).  
 
Figura 3.10. Raíces laterales en los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en las 13 líneas 
RILs seleccionadas a 14 DDG (A) Número de raíces laterales secundarias. (B) Longitud 
correspondiente al total de las raíces secundarias. Datos representados como media ± SE (n = 10-
40 plántulas por genotipo). Diferencias significativas entre los valores de la longitud de la raíz 
primaria están expresadas por las distintas letras (GLM, p ≤ 0,05 con corrección de Bonferroni).  
A partir del número de raíces laterales emergidas y la longitud de la zona de 
ramificación se calculó la densidad de ramificación (Fig.3.11). Esta densidad de 
ramificación presentó diferencias de hasta un 40% entre algunos de los 
genotipos. La mayor densidad de ramificación se registró en la RIL 94, con un 


























































































































superior al registrado en los genotipos parentales (1,4 veces superior con 
respecto a MM y 1,9 veces con respecto a TO-937).  
 
Figura 3.11. Densidad de ramificación en los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en las 
13 líneas RILs seleccionadas a 14 DDG. Datos representados como media ± SE (n = 10-40 
plántulas por genotipo). Diferencias significativas entre los valores de la longitud de la raíz 
primaria están expresadas por las distintas letras (GLM, p ≤ 0,05 con corrección de Bonferroni).  
3.3.3. Anatomía interna de la raíz 
A 15 mm del ápice, la raíz mostró un crecimiento primario 
(Fig.3.12/Fig.3.13). La mayor parte de los cortes transversales analizados, 
correspondientes a los genotipos parentales y a las 13 líneas RILs, presentaron 
polos xilemáticos con una distribución diarca. Sin embargo, en algunas líneas 
RILs pudieron observarse raíces laterales que presentaron una distribución 
triarca. De las 6 raíces analizadas para cada genotipo, el patrón de distribución 
triarca de observó en una sola raíz (RIL 65), en dos raíces (RIL 94) o en tres 







































































Figura 3.12. Secciones transversales de raíces laterales en los dos genotipos parentales y en 6 
líneas RILs seleccionadas. Cortes realizados a mano alzada (~0,3 mm de grosor) a 15 mm del 
ápice y teñidos con Azul de Toluidina 0,5% (p/v) y posterior visualización con un microscopio 





Figura 3.13. Secciones transversales de raíces laterales en 7 líneas RILs seleccionadas. Cortes 
realizados a mano alzada (~0,3 mm de grosor) a 15 mm del ápice y teñidos con Azul de Toluidina 
0,5% (p/v) y posterior visualización con un microscopio óptico convencional (10x). Barra equivale 




No se registraron diferencias significativas entre los genotipos analizados en 
relación al diámetro de la raíz, a la anchura y número de capas de células del 
córtex o al diámetro del cilindro vascular. A 15 mm de distancia del ápice, los 15 
genotipos analizados mostraron un diámetro medio de raíz de 503 ± 7,1 m, una 
anchura del córtex de 172 ± 2,8 m formado por una media de 6 ± 0,2 capas 
corticales y un diámetro del cilindro vascular de 159 ± 2,5 m (Tabla 3.2).  
 
Tabla 3.2. Características anatómicas de raíces laterales registradas en cortes transversales 
efectuados a 15 mm del ápice en los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en las 13 líneas 
RILs seleccionadas. Datos representados como media ± SE (n = 6 raíces por genotipo). 
Diferencias significativas entre los valores están expresadas por las distintas letras (GLM, p ≤ 0,05 
con corrección de Bonferroni).   










MM 467 ± 22a 155 ± 7a 6 ± 0,2a 157 ± 11a 
TO-937 505 ± 39a 176 ± 14a 6 ± 0,5a 153 ± 12a 
RIL 2 529 ± 35a 174 ± 13a 6 ± 0,5a 180 ± 10a 
RIL 38 518 ± 26a 174 ± 9a 7 ± 0,2a 170 ± 8a 
RIL 59 464 ± 9a 155 ± 4a 6 ± 0,2a 153 ± 4a 
RIL 65 490 ± 45a 169 ± 17a 6 ± 0,7a 153 ± 13a 
RIL 66 481 ± 50a 169 ± 20a 6 ±  0,8a 144 ± 10a 
RIL 68 490 ± 39a 168 ± 14a 6 ± 0,5a 154 ± 11a 
RIL 73 537 ± 25a 184 ± 8a 7 ± 0,4a 169 ± 11a 
RIL 94 508 ± 23a 178 ± 8a 7 ± 0,2a 152 ± 7a 
RIL 98 507 ± 18a 172 ± 7a 6 ± 0,3a 163 ± 6a 
RIL 112 565 ± 31a 199 ± 13a 7 ± 0,6a 167 ± 9a 
RIL 115 474 ± 23a 161 ± 8a 5 ± 0,3a 151 ± 8a 
RIL 121 511 ± 19a 172 ± 7a 7 ± 0,3a 168 ± 6a 
RIL 175 498 ± 27a 172 ± 9a 6 ± 0,3a 153 ± 9a 
La anatomía del cilindro vascular presentó diferencias significativas entre 
algunos de los genotipos en relación al número de vasos xilemáticos y al 
diámetro medio de los mismos. El parental doméstico MM y las líneas RILs 94, 




valor aproximado de 12 ± 0,7 vasos por corte transversal de raíz. Este número 
supuso el doble de vasos xilemáticos registrados en el parental silvestre TO-937, 
en el que se registraron los valores más bajos (6 ± 0,5 vasos por corte 
transversal) (Fig.3.14A).  
En la figura 3.14C se muestra el cilindro vascular de TO-937 y de RIL 112 en 
el que se pueden observar diferencias en el número y diámetro de los vasos 
xilemáticos (asteriscos). En cuanto al diámetro medio de todos los vasos 
xilemáticos presentes en la sección transversal de raíz (Fig3.14B), el parental 
TO-937 presentó el mayor valor (10,5 ± 0,3 m) siendo éste en torno a un 28% 
superior al registrado en las líneas RIL 112 y 94. Sin embargo, no se registraron 
diferencias significativas entre los parentales de la población RIL.  
 
Figura 3.14. Anatomía interna del cilindro vascular en los dos genotipos parentales (MM y TO-




mismos. Datos representados como media ± SE (n = 3-6 raíces por genotipo). Diferencias 
significativas entre los valores están expresadas por las distintas letras (GLM, p ≤ 0,05 con 
corrección de Bonferroni). (C) Secciones transversales de TO-937 y RIL 112. Corte realizado a 
mano alzada (~0,3 mm de grosor) a 15 mm del ápice y teñido con Azul de Toluidina 0,5% (p/v) y 
posterior visualización con un microscopio óptico convencional (20 x). Barra equivale a 50 m. 







La arquitectura del sistema radicular está fundamentalmente determinada por 
el genotipo, aunque numerosos estudios en otras especies ponen de manifiesto su 
gran plasticidad según el medio circundante (Deak y Malamy, 2005; Osmont et 
al., 2007; Hodge et al., 2009; Ristova y Busch, 2014). En el presente estudio se 
abordó la caracterización de la arquitectura y anatomía interna del sistema 
radicular en raíces desarrolladas en un corto periodo de tiempo posterior a la 
germinación (14 DDG) en medio hidropónico, que no impone ningún tipo de 
limitación ni espacial ni al aporte de agua y nutrientes. De esta manera, la 
variabilidad encontrada en la arquitectura de la raíz en este estadio de desarrollo 
podría considerarse como resultado mayoritario de la expresión génica intrínseca 
a cada uno de los genotipos parentales y las líneas RILs evaluadas.  
En relación con la tasa de elongación (Fig.3.7), los resultados mostraron que 
existe una amplia variabilidad entre los dos genotipos parentales y entre las 13 
líneas RILs evaluadas en este apartado, con valores que oscilan entre 0,4 y 0,7 
cm d-1. Estos valores concuerdan en rango con los registrados por Ron et al. 
(2013) en plántulas de tomate de edad similar. El incremento de la longitud con 
respecto al tiempo fue lineal en el parental silvestre TO-937 y las RILs 38, 59, 
121 y 175, mientras que se manifestó exponencial en el resto de genotipos 
(Fig.3.6.). Esta diferencia en la dinámica de crecimiento estuvo determinada, 
fundamentalmente, por la tasa de elongación de las raíces laterales secundarias, 
ya que los genotipos con crecimiento exponencial fueron los que presentaron 
raíces laterales más largas.  
La tasa de elongación de la raíz es un parámetro que se ha utilizado en 
cultivos de cereales como criterio para la selección de genotipos tolerantes al 
estrés hídrico (Richards et al., 2007; Palta et al., 2011). Una mayor tasa 
garantiza el desarrollo de raíces largas, que pueden colonizar un volumen mayor 




variabilidad de este parámetro encontrada en este estudio, podría tenerse en 
cuenta para su uso como identificador de genotipos de tomate con mayor 
potencial de desarrollo del sistema radicular, que podría conllevar una mayor 
captura de agua. No obstante, dado que en los cultivos de invernadero el uso de 
sustratos artificiales conlleva el uso de contenedores de dimensiones reducidas, 
habría que determinar si un elevado desarrollo del sistema radicular en planta 
adulta podría inducir competencia por el agua entre las raíces de una misma 
planta. Además un elevado confinamiento del sistema radicular lo haría más 
susceptible a las fluctuaciones térmicas diarias, con el consiguiente efecto 
deletéreo sobre la conductividad hidráulica de las raíces (Falah et al., 2010). Por 
el contrario, en cultivo en suelo, una alta tasa de elongación podría dar lugar a 
raíces profundas que explorarían un mayor volumen de sustrato, evitando las 
pérdidas de agua y nutrientes por lixiviado.  
En cuanto a la densidad de ramificación, en el conjunto de las líneas RILs se 
han registrado diferencias de hasta un 40%, con valores que van desde 1,9 raíces 
cm-1 en la RIL 66 hasta valores de 3,7 raíces cm-1 en la RIL 94 (Fig.3.11). Tres 
líneas (RILs 2, 115 y 94) presentaron tasas de ramificación superiores al parental 
doméstico MM. La alta densidad de ramificación registrada en el parental 
doméstico, que fue un 27% superior a la registrada en el parental silvestre TO-
937, parece indicar que en el proceso de domesticación ha tenido lugar un 
incremento de ramificación que ha favorecido la captura del agua aportada por el 
riego. Desde la perspectiva actual, mejorar la eficiencia del uso del agua requiere 
producir más con el mínimo volumen de riego, y una vía para conseguirlo podría 
ser reducir las pérdidas de agua de riego en forma de lixiviados mediante el 
incremento de la densidad de ramificación. La variabilidad en la densidad de 
ramificación documentada en esta tesis permite seleccionar genotipos 
contrastantes que podrán ser evaluados en relación a la eficiencia del uso del 




Existe una relación entre la longitud, la densidad de ramificación y el número 
de raíces laterales con una mayor capacidad para explorar un volumen 
determinado de sustrato por parte de los sistemas radiculares (Henry et al., 
2011). Desde esta perspectiva, líneas como la RIL 68 que supera al parental 
doméstico MM en tasa de elongación, número de raíces laterales y longitud de 
las mismas, debe ser un genotipo a considerar en futuras investigaciones, por su 
posible capacidad para obtener agua del medio.  
No obstante, hay que tener en cuenta que la formación de raíces laterales y su 
mantenimiento conlleva un coste metabólico, que en términos de unidades de 
carbono puede exceder en algunos casos en más del 50% la producción 
fotosintética diaria (Lambers et al., 2002). Recientes estudios empíricos y con 
modelos desarrollados en trigo y otros cereales están afianzando un nuevo 
paradigma que postula que reducir el coste metabólico de la captura de agua 
incrementa la productividad de los cultivos (Lilley y Kirkegaard, 2011; Zhan et 
al., 2015). De esta manera una planta capaz de acceder al agua del sustrato con 
una menor inversión en el desarrollo y mantenimiento de sus raíces, podrá 
invertir más en el crecimiento vegetativo de la parte aérea. En este sentido la 
contribución de los pelos radiculares a la superficie de absorción es un 
parámetro que se debe considerar.  
No hay datos concretos para tomate, pero en cebada se estima que la 
superficie de los pelos radiculares puede contribuir hasta en un 67% a la 
superficie total de la raíz (Nielsen et al., 2001), siendo además la respuesta 
morfológica más inmediata frente cambios en las condiciones ambientales 
(Bates y Lynch, 2000). Resultados preliminares obtenidos durante el tiempo de 
ejecución del presente trabajo muestran diferencias entre genotipos en densidad 
y longitud de los pelos radiculares. El parental doméstico MM parece presentar 
mayor cantidad que el silvestre TO-937, existiendo una alta variabilidad entre 
las 13 líneas RILs estudiadas. Pero el estudio de este parámetro en tomate es 




mismo genotipo es muy heterogénea y presenta una alta plasticidad a lo largo del 
desarrollo de la planta. Estos factores han impedido establecer un adecuado 
protocolo que permita llevar a cabo con garantía un estudio comparativo entre 
genotipos.  
Considerando que un mayor diámetro de raíz, implicaría que el flujo radial 
del agua tendría que realizar un recorrido mayor hasta llegar a los vasos del 
xilema, diversos estudios en cítricos, espárragos, orquídeas o soja han mostrado 
que existe una correlación negativa entre el diámetro de la raíz y la 
conductividad hidráulica (Rieger y Litvin, 1999; Huang y Eissenstat, 2000). Los 
datos de homogeneidad en el diámetro de la raíz, anchura del córtex y número de 
capas celulares registrados en los genotipos estudiados (Tabla 3.2), no han 
permitido establecer posibles implicaciones de estos parámetros sobre la 
variabilidad registrada en la Lpr. 
Un mayor calibre de los vasos del xilema favorece el flujo axial de agua 
(McCully, 1995; Huang y Eissenstat, 2000; Nicotra et al., 2002; Kim et al., 
2014) dado que según la ley de Poiseuille-Hagen, el potencial de conducción de 
un cilindro es proporcional a la cuarta potencia del radio del mismo (Tyree y 
Ewers, 1991). Por tanto, pequeñas diferencias en el diámetro de los vasos del 
xilema y en el número total de vasos, pueden tener un gran efecto en la 
conductividad hidráulica desde el cilindro vascular de la raíz hacia la parte aérea 
de las plantas (Hummel et al., 2007; Poorter et al., 2010). En el trabajo llevado a 
cabo en esta tesis no se registraron diferencias significativas en el diámetro 
medio de los vasos del xilema de MM respecto a TO-937, pero sí en el número 
de vasos del xilema que en MM fue aproximadamente el doble que en TO-937 
(Fig.3.14). El mayor número de vasos del xilema en MM pudo contribuir a la 
mayor Lpr registrada en este genotipo respecto a la registrada en TO-937. No 
obstante, cabe destacar que se identificaron RILs con un calibre y número de 
vasos del xilema similares a MM, como la RIL 2, en las que los valores de Lpr 











TRANSPORTE RADIAL DE AGUA EN LA 
RAÍZ DE TOMATE: ACUAPORINAS Y 









El movimiento radial del agua a través de la raíz tiene lugar por tres vías: la 
vía apoplástica, a través de las paredes celulares y los espacios intercelulares, la 
vía simplástica, a través de los plasmodesmos que conectan unas células con 
otras y la vía transcelular, a través de las membranas celulares ya sea por 
simple difusión o facilitado por acuaporinas. Debido a la falta de herramientas 
experimentales que permitan distinguir las dos últimas vías, éstas se agrupan en 
la denominada vía célula a célula (Steudle y Peterson, 1998; Steudle, 2000). El 
movimiento del agua a través de la vía transcelular responde a multitud de 
factores ambientales, los cuales pueden modificar tanto la expresión como la 
actividad de las acuaporinas, actuando así como elementos dinámicos del 
transporte (Maurel et al., 2008). Por otro lado, los depósitos de biopolímeros de 
barrera en la raíz, principalmente suberina y lignina, actúan sobre el movimiento 
del agua a través de la vía apoplástica y de la vía transcelular, de una manera 
pasiva. Dentro del contexto de este trabajo de tesis doctoral, el estudio de las 
vías de transporte radial del agua en la raíz presenta un interés especial ya que 
puede ayudar a entender el porqué de las diferencias registradas en los valores de 
Lpr observados en las diferentes líneas estudiadas en los capítulos anteriores.   
4.1.1 Acuaporinas en plantas 
El transporte de agua a través de las membranas celulares puede darse por 
dos mecanismos principales: difusión a través de la bicapa lipídica y/o facilitado 
por pequeñas proteínas integrales de membrana, denominadas acuaporinas 
(AQPs), que actúan a modo de canales de agua (Tyerman et al., 2002; Maurel et 
al., 2008). Durante años se pensó que el movimiento de agua a través de las 
membranas celulares se daba únicamente por difusión a través de la bicapa 
lipídica que constituye dicha estructura (Schäffner, 1998). Tras observar altas 
tasas de transporte a través de las membranas plasmáticas de eritrocitos y de 




difusión (Macey, 1984), a principios de los años 90 se identificó, en eritrocitos, 
la primera AQP denominada CHIP-28 (Preston y Agre, 1991; Preston et al., 
1992), hoy en día también conocida como AQP-1 por el Comité de 
Nomenclatura del Genoma Humano (http://www.genenames.org/cgi-
bin/gene_symbol_report?hgnc_id=HGNC:633). 
Las AQPs son pequeñas proteínas integrales de membrana de baja masa 
molecular (entre 23 y 31 KDa) (Maurel et al., 2008). Todas las AQPs descritas 
hasta la fecha pertenecen a la familia de proteínas intrínsecas principales 
(MIPs, del inglés Major Intrinsic Proteins), nombrada así tras la identificación 
de la AQP-0 o proteína intrínseca principal en células del cristalino bovino 
(Gorin et al., 1984; Tyerman et al., 2002). Las MIPs se localizan en las 
membranas celulares de todo tipo de organismos, desde animales y plantas a 
microorganismos (Tyerman et al., 2002; Maurel et al., 2008). Estudios de 
expresión de las MIPs en levaduras y oocitos de Xenopus han demostrado que 
estas proteínas participan en el transporte bidireccional de agua (Maurel et al., 
1993; Rivers et al., 1997; Ishikawa et al., 2005) y en el de gran cantidad de 
pequeños solutos, como glicerol, urea, amonio, peróxido de hidrógeno, ácido 
salicílico o CO2 (Agre et al., 1998; Johanson et al., 2001; Lopez et al., 2012). La 
relevancia del transporte de agua a través de estas proteínas pone de manifiesto 
su importancia en multitud de procesos fisiológicos, como la captación de agua a 
través de las raíces, o en procesos metabólicos clave, como la fijación del 
nitrógeno o del carbono. El término acuaporina, que inicialmente era utilizado 
únicamente para aquellas MIPs que actuaban como canales de agua, se aplica 
actualmente a todas las MIPs presentes en plantas (Maurel, 1997; Maurel et al., 
2008).   
4.1.1.1 Clasificación de las AQPs 
En plantas, las AQPs constituyen una gran familia cuyo número oscila entre 




algodón, Gossypium spp (Park et al., 2010). El tomate cultivado, Solanum 
lycopersicum L., se sitúa en una posición intermedia con 47 genes anotados 
(Reuscher et al., 2013), mientras que en Arabidopsis existen 35 (Johanson et al., 
2001; Quigley et al., 2001). 
Las AQPs se subdividen en cuatro subfamilias. Las proteínas intrínsecas de 
membrana plasmática (PIPs, del inglés Plasma membrane Intrinsic Proteins) 
fueron identificadas por primera vez en Arabidopsis, pudiendo encontrarse de 
forma monomérica o dimérica gracias a la unión covalente por enlaces disulfuro 
(Kammerloher et al., 1994; Bienert et al., 2012). Las PIPs a su vez se clasifican 
en PIP1 y PIP2, radicando su principal diferencia en que las PIP1 presentan un 
extremo N-terminal de mayor longitud y un extremo C-terminal y lazo 
extracelular “A” (Fig.4.1) de menor longitud que los observados en las PIP2 
(Chaumont et al., 2001). Esta diferencia estructural les confiere cambios en su 
funcionalidad que se detallarán más adelante. Ambos tipos se encuentran 
presentes en el musgo (Physcomitrella patens), lo que indica que fueron 
importantes desde el principio de la evolución de las plantas terrestres 
(Danielson y Johanson, 2008). Además de estar involucradas en el transporte 
radial de agua por la vía célula a célula (Tournaire-Roux et al., 2003; Sakurai et 
al., 2005; Maurel et al., 2008), las PIPs facilitan el transporte de otras moléculas 
como el CO2 (Uehlein et al., 2008), el peróxido de hidrógeno (H2O2) (Bienert et 
al., 2014), glicerol (Biela et al., 1999) y urea (Eckert et al., 1999). 
Las proteínas intrínsecas del tonoplasto (TIPs, del inglés Tonoplast 
Intrinsic Proteins), se describieron por primera vez por Maurel et al. (1993) y 
son consideradas como las primeras acuaporinas descubiertas en plantas (Maurel 
et al., 1993; Daniels et al., 1994). Las proteínas TIPs están involucradas en el 
intercambio de agua entre el citosol y los compartimentos vacuolares (Maurel et 
al., 1993), siendo indispensables para el mantenimiento del estatus hídrico 




facilitan el transporte de peróxido de hidrógeno (Bienert et al., 2006), urea (Liu 
et al., 2003), amonio y amoniaco (Holm et al., 2005). 
Las proteínas intrínsecas de membrana similares a la nodulina 26 (NIPs, 
del inglés Nodulin 26-like Intrinsic Proteins) presentan una gran variación entre 
especies (Rivers et al., 1997). El primero de los miembros descritos de esta 
subfamilia, la nodulin-26, se localiza en los nódulos de la raíz de la soja (Fortin 
et al., 1987), aunque también están presentes en plantas no leguminosas, como 
Arabidopsis (Takano et al., 2006) o arroz (Ma et al., 2006). Estas AQPs llevan a 
cabo un transporte de agua no específico por lo que también pueden transportar 
glicerol (Bienert et al., 2011), ácido bórico (Takano et al., 2006), silicio (Ma et 
al., 2006) o arsenito (Meharg y Jardine, 2003).  
La familia menos numerosa, está formada por proteínas intrínsecas 
pequeñas (SIPs, del inglés Small Intrinsic Proteins) que se localizan en el 
retículo endoplasmático y pueden transportar de agua (Ishikawa et al., 2005). 
Recientemente, se han descrito 3 nuevas subfamilias de AQPs: las 
denominadas proteínas intrínsecas similares a GlpF (GIPs, del inglés GlpF-
like Intrinsic Proteins), homólogas a algunos canales de glicerol presentes en las 
bacterias Gram positivas, las proteínas intrínsecas híbridas (HIPs, del inglés 
Hybrid Intrinsic Proteins), cuya similitud a nivel aminoacídico parece 
relacionarlas con las PIPs y TIPs y la formada por las denominadas proteínas 
intrínsecas no categorizadas (XIPs, del inglés uncategorized X Intrinsic 
Proteins). Hasta la fecha, tanto las GIPs como las HIPs únicamente se han 
identificado en el musgo, Physcomitrella patens, (Gustavsson et al., 2005; 
Danielson y Johanson, 2008), mientras que las XIPs se han identificado en 
multitud de especies de plantas a excepción de las monocotiledóneas y 
Arabidopsis (Danielson y Johanson, 2008). En solanáceas, las XIPs parecen 
presentar funciones redundantes con la subfamilia NIPs, habiéndose descrito 




(Bienert et al., 2011). La identificación de estas nuevas AQPs en musgo sugiere 
que las plantas ancestrales presentaban 7 subfamilias de AQPs. Mientras que las 
AQPs pertenecientes a la subfamilias GIPs y HIPs se perdieron en las plantas 
vasculares. Parece ser que, posteriormente, la subfamilia XIPs se perdió en 
monocotiledóneas y Arabidopsis (Danielson y Johanson, 2008). La pérdida de 
las XIPs en Arabidopsis podría explicarse por la pérdida de genes debido a la 
reducción del tamaño del genoma (Jonston et al., 2005).  
4.1.1.2 Estructura molecular de las AQPs 
Las AQPs son proteínas hidrofóbicas que presentan una estructura altamente 
conservada, con una masa molecular pequeña, que oscila entre los 23 y 35 kDa. 
Todos los miembros de esta familia presentan seis dominios transmembrana α 
hélice conectados por 5 lazos (Fig.4.1). Dos de los lazos (B y D) se localizan en 
el citosol, al igual que los extremos N- y C-terminales, mientras que los lazos A, 
C y E están ubicados extracelularmente (Fig.4.1A). Algunas AQPs se asocian 
formando un tetrámero en el que cada monómero actúa como un canal funcional, 
y todas presentan un motivo altamente conservado, el motivo NPA, formado por 
la secuencia de aminoácidos Asparragina-Prolina-Alanina localizados en los 
lazos B y E (Fig.4.1B) (Fujiyoshi et al., 2002; Törnroth-Horsefield et al., 2006). 
Estos dominios NPA forman α hélices que se introducen en la membrana 
plasmática dando lugar al poro central de la proteína.  
La especificidad del transporte a través de las AQPs se debe a dos zonas de 
constricción en el interior del poro (región NPA y región Ar/R) que actúan como 
una barrera de exclusión por tamaño, bloqueando el transporte de moléculas 
voluminosas. Además permiten el reconocimiento del sustrato mediado por 
enlaces de hidrógeno e interacciones hidrofóbicas en el interior del poro 






Figura 4.1. Estructura molecular de las AQPs. (A) Modelo de estructura de AQP en el que se 
observan los principales dominios de la proteína.  Los seis dominios transmembrana (TM) se 
encuentran unidos por cinco dominios helicoidales, tres exteriores (A, C y E) y dos interiores (B y 
D). Los motivos HB-NPA y HE-NPA, se encuentran en las caras citosólica y extracelular 
respectivamente. Los extremos N- y C- terminales se hayan ambos en la cara citoplasmática. 
Esquema tomado de Chaumont et al. (2001). (B) Vista lateral de la estructura tridimensional 
monomérica obtenida por cristalografía de rayos X de la AQP-1/CHIP28 donde se observan los 
distintos dominios transmembranales así como los dominios helicoidales. (C) Vista lateral del 
tetrámero AQP1/CHIP28 en el que cada monómero está representado por un color diferente. Cada 
uno de ellos interactúa con los dos monómeros vecinos por interacciones entre los distintos 
dominios transmembranales y entre los dominios helicoidales que contribuyen a la estabilidad del 




La región NPA, principal filtro de selectividad, permite el paso de moléculas 
de agua a modo de hilera. Dichas moléculas muestran una reorientación 
específica al interactuar con los residuos de asparragina del motivo NPA. Este 
mecanismo, junto con la presencia de un potencial electrostático positivo 
previene la translocación de protones (Törnroth-Horsefield et al., 2006). La 
segunda zona de constricción es la conocida como región Ar/R 
(aromática/Arginina) localizada en la apertura extracelular del poro. Esta región, 
más estrecha que la región NPA, está formada por cuatro residuos 
aminoacídicos, dos de los cuales se sitúan en las hélices transmembrana 2 (H2) y 
5 (H5), mientras que los otros dos se localizan en el lazo E (Wallace y Roberts, 
2004). Las propiedades de estos cuatro residuos determinarán la estructura y 
tamaño del poro, así como los posibles enlaces con las moléculas (Beitz et al., 
2006). 
4.1.1.3 Regulación de las AQPs 
Gracias a la presencia de AQPs, es posible la regulación del flujo de agua 
entre el medio que rodea a las células y el citosol de las mismas, así como entre 
el interior de ciertos orgánulos celulares y el citosol de la célula (Luu y Maurel, 
2013). Algunas AQPs presentan expresión constitutiva (Johansson et al., 1996), 
mientras que otras su expresión está regulada por factores ambientales, como la 
salinidad o la temperatura (Alexandersson et al., 2005; Zhu et al., 2005; Maurel 
et al., 2008). Para adaptarse a los frecuentes y, en ocasiones, rápidos cambios 
ambientales se necesita una regulación de la abundancia y actividad a corto 
plazo, lo cual tiene lugar mediante la regulación post-traduccional (Vandeleur et 
al., 2014). Estas modificaciones que pueden incluir fosforilación, metilación, 
ubiquitinación, formación de puentes disulfuro, glicosilación, heteromerización 
y protonación, pueden influir en los procesos de localización de las AQPs así 
como en los procesos de apertura y cierre del poro central (Chaumont y 




Los procesos de heteromerización pueden cambiar la localización subcelular 
de las AQPs. Un ejemplo de ello es el mostrado por Zelazny et al. (2009) en 
protoplastos de maíz en los que la expresión de diversas PIP2 afecta a la 
localización de las PIP1, almacenadas estas últimas en el retículo 
endoplasmático en ausencia de las primeras. La co-expresión de PIP2s con 
PIP1s relocalizan a las últimas en la membrana plasmática. Asimismo, los 
procesos de heteromerización también están involucrados en la actividad de las 
AQPs. Este hecho fue observado en oocitos de Xenopus en los que la expresión 
de ZmPIP1-2 provocó el aumento a la permeabilidad de solutos como el glicerol 
o la urea, mientras que si ZmPIP1-2 se co-expresa con ZmPIP2-5 incrementa 
tanto la cantidad de ZmPIP1-2 en la membrana plasmática de los oocitos así 
como su permeabilidad al agua (Fetter et al., 2004). 
La glicosilación y fosforilación también parecen afectar a la localización de 
las AQPs (Maurel et al., 2008). Por ejemplo, bajo condiciones de salinidad 
elevada, la PIP2-1 de Arabidopsis presenta la serina-283 de su extremo              
C-terminal no fosforilada, y como consecuencia se produce una acumulación 
intracelular de la misma mientras que en condiciones normales, la proteína se 
encuentra fosforilada y mayoritariamente localizada en la membrana plasmática. 
Esto pone de manifiesto que los procesos de fosforilación en la serina-283 son 
esenciales para su correcta localización (Prak et al., 2008). 
La apertura y cierre del poro central de las AQPs están regulados por 
diversos factores, como la acidificación citosólica. Un aumento de la 
concentración de protones en el citosol afecta a la apertura y cierre del poro de 
las PIPs (Gerbeau et al., 2002). Cuando la proteína se encuentra en 
conformación abierta (Fig.4.2A), el lazo D se localiza alejado del lazo B 
permitiendo el paso de moléculas de agua a modo de hilera. La protonación de 
residuos de Histidina presentes en el lazo D conlleva a un cambio de 
conformación y la oclusión del poro (Fig.4.2B) (Tournaire-Roux et al., 2003). 




que parece ser Ca++, en los ensayos in vivo (Frick et al., 2013), conformación 
que desaparece debido a procesos de fosforilación del residuo de Serina (Serina 
115) localizado en el lazo B (Tournaire-Roux et al., 2003; Törnroth-Horsefield 
et al., 2006). Asimismo, la fosforilación en el C-terminal de PIP2-1 también 
provoca la apertura del poro central de la proteína, siendo esta fosforilación 
dependiente de las concentraciones citosólicas de calcio (Johansson et al., 1996; 
Johansson et al., 1998). Numerosas AQPs de plantas están reguladas por 
procesos de fosforilación, observando procesos similares a los descritos en  
PIP2-1 de espinaca en NIPs (Guenther et al., 2003) o en TIPs expresados en 
oocitos (Maurel et al., 1995). 
Entre los elementos que regulan los procesos de apertura y cierre del poro se 
encuentran los inhibidores de las acuaporinas, entre los que destacan el oro (en 
forma de HAuCl4), la plata (en forma de AgNO3) (Niemietz y Tyerman, 2002; 
Sadok y Sinclair, 2010), las especies reactivas de oxígeno como los radicales 
hidroxilo (*OH) o el peróxido de hidrógeno (H2O2) (Aroca et al., 2005; Ye y 
Steudle, 2006), aunque el más usado en los experimentos de inhibición del flujo 
radial es el cloruro de mercurio (HgCl2) (Javot y Maurel, 2002). El HgCl2 se 
une preferentemente al grupo tiol (también denominado sulfhidrilo) de los 
residuos de cisteína adyacentes a las regiones NPA (Daniels et al., 1996) o 
mediante unión covalente a aquellos residuos de Cisteína cercanos a la apertura 
del poro, en la región Ar/R (Preston et al., 1993; Hirano et al., 2010). Aunque la 
mayoría de las AQPs son inhibidas por el HgCl2, algunas presentan 
insensibilidad al mismo ya sea porque dicha proteína carece de los residuos de 
Cisteína en la posición crítica (Frick et al., 2013) o porque estos no se 






Figura 4.2. Modelo de la estructura de SoPIP2-1 de espinaca (Spinacia oleracea). (A) 
Conformación abierta. Se observa que el residuo de Histidina193 se encuentra desprotonado lo que 
hace que el lazo D permanezca abierto, permitiendo el paso de moléculas de agua (esferas rojas). 
(B) Conformación cerrada. La protonación de la Histidina193 provoca el desplazamiento de la 
cadena de Leucina197. Esta conformación, estabilizada por la presencia de cationes divalentes 





Los efectos del mercurio pueden revertirse mediante la acción de agentes 
reductores como el β-mercaptoetanol (Preston et al., 1993; Kammerloher et al., 
1994) o el ditiotreitol (DTT) (Henzler y Steudle, 1995; Javot y Maurel, 2002). 
Se ha postulado que la inhibición de las AQPs por el HgCl2 no es específica 
hacia estas proteínas, ya que este compuesto es capaz de reaccionar con todas 
aquellas proteínas que presenten residuos de Cisteína expuestos (Javot y Maurel, 
2002) como por ejemplo proteínas transmembranales implicadas en el transporte 
de iones (Maurel, 1997; Tyerman et al., 1999). Por otro lado, el cloruro de 
mercurio también puede presentar un efecto en la actividad citoplasmática y en 
la integridad de las membranas plasmáticas (Barrowclough et al., 2000). Por 
tanto, en cualquier estudio de inhibición de AQPs en el que se use este 
compuesto, es necesario confirmar que el efecto en la reducción del flujo de 
agua es debido a mecanismos de oxidación de las AQPs y no consecuencia de un 
efecto tóxico en la planta.  
4.1.1.4 Condiciones ambientales y su efecto en la expresión de AQPs 
Como se ha comentado anteriormente, la expresión y actividad de las AQPs 
está regulada por multitud de factores ambientales. Entre ellos destacan las 
condiciones de luz. De este modo, se ha observado que genes pertenecientes a la 
subfamilia de las PIPs incrementan su expresión en raíces de maíz y vid en 
periodos de luz (Lopez et al., 2003; Vandeleur et al., 2009; Hachez et al., 2012). 
Esta respuesta sugiere que el transporte a través de las AQPs es mayor durante 
dichos periodos, mientras que en condiciones de oscuridad esta función se ve 
disminuida (Takase et al., 2011). Aun así, se han identificado algunas AQPs de 
Arabidopsis que son inducidas en oscuridad (Sato-Nara et al., 2004). Otros 
factores como la salinidad (Alexandersson et al., 2005; Aroca et al., 2005; 
Boursiac et al., 2005), el déficit hídrico (Johansson et al., 1998), el déficit 
nutricional en fósforo o nitrógeno (Carvajal et al., 1996), las bajas temperaturas 
(Lee et al., 2004; Aroca et al., 2005) o las condiciones de anoxia (Liu et al., 




las AQPs de raíz, aunque en algunos casos, como en condiciones de salinidad, 
también puede producirse un aumento en la expresión de ciertas PIPs (Aroca et 
al., 2012). Por lo tanto, es difícil asignar una causalidad directa y general entre 
condiciones de estrés y niveles de expresión de AQPs, haciéndose necesario 
ampliar dichos conocimientos para intentar dilucidar los mecanismos 
moleculares y celulares que provocan la inhibición o expresión de AQPs en cada 
escenario de cultivo.  
4.1.1.5 Las AQPs en el transporte de agua en la raíz 
La mayoría de los estudios de inhibición del transporte de agua que se 
encuentran en la bibliografía se han llevado a cabo con HgCl2, y han permitido 
estimar la contribución de las acuaporinas al flujo radial de agua en la raíz. De 
este modo, se ha determinado que el cloruro de mercurio produce una 
disminución de la Lpr que varía entre el 47% en raíces de álamo, Populus 
tremuloides (Wan y Zwiazek, 1999) a más del 80% en raíces de melón, Cucumis 
melo (Carvajal et al., 2000), acelga, Beta vulgaris (Amodeo et al., 1999) o arroz, 
Oryza sativa (Sakurai et al., 2008). En tomate, Maggio y Joly (1995) estimaron 
que esta disminución era del 57%, poniendo de manifiesto que el flujo del agua a 
través de la vía célula a célula juega un papel fundamental en la captación de la 
misma en este cultivo. 
La contribución de las AQPs a la Lpr también se ha demostrado mediante 
estudios de genética funcional, usando plantas transgénicas en las que la síntesis 
de alguna AQP se encuentra disminuida. Plantas de tabaco con el gen NtAQP1 
(ortólogo a AtPIP1 de Arabidopsis) silenciado presentan una clara disminución 
de Lpr (Siefritz et al., 2002). No obstante, debido a que las AQPs en plantas 
forman una gran familia multigénica, puede presentarse compensación de la 
función por genes parálogos (Javot et al., 2003; Beebo et al., 2009; Chaumont y 
Tyerman, 2014). Estos mecanismos de compensación podrían explicar los 




de Arabidopsis con el gen AtPIP1b silenciado mediante antisentido, no se 
observó una disminución en la capacidad de transporte de agua por parte de la 
planta.  
Tal y como se comentó anteriormente, la mayoría de las AQPs presentan 
capacidad para transportar agua. Daniels et al. (1994) observaron que la 
expresión de algunos miembros de las PIPs y de las TIPs en las membranas de 
oocitos de Xenopus (que no tienen vacuolas) provocan un aumento en la 
permeabilidad al agua de los mismos. Estudios posteriores de expresión de 
AQPs en levaduras (que sí presentan vacuolas) permitieron la correcta 
localización subcelular de estas proteínas en la membrana plasmática y la 
membrana del tonoplasto respectivamente (Suga y Maeshima, 2004). La 
resolución de la estructura atómica de las AQPs permitió dilucidar que las PIPs 
exhiben un poro altamente conservado y con gran actividad para el transporte 
selectivo de agua, mientras en las TIPs la configuración del poro es mucho más 
diversa, haciéndolas permeables a un mayor número de solutos (Maurel, 2007). 
Por otra parte, se ha observado que dentro de las PIPs, son las PIP2 aquellas que 
presentan una mayor capacidad para transportar agua mientras que las PIP1 
presentan baja capacidad e incluso se encuentran a menudo inactivas (Johansson 
et al., 1998; Biela et al., 1999; Chaumont et al., 2000). Esta diferencia en la 
capacidad para transportar agua se ha relacionado con los procesos de 
heteromerización ya mencionados. Algunos autores han apuntado que la función 
del transporte de otros solutos como el CO2, glicerol y urea podría recaer en las 
PIP1 (Biela et al., 1999; Eckert et al., 1999; Suga y Maeshima, 2004).  
Algunas AQPs presentan una expresión diferencial con respecto al tejido. 
Hay isoformas de PIPs que presentan una elevada expresión en raíz, como es el 
caso de AtPIP2-2 de Arabidopsis (Javot et al., 2003), ZmPIP1-1, ZmPIP1-5, 
ZmPIP2-1 y ZmPIP2-5 de maíz (Chaumont et al., 2001), o NtAQP1 de tabaco 
(ortóloga a PIP1 de Arabidopsis) (Siefritz et al., 2002). Otras isoformas, como la 




maíz (Chaumont et al., 2001) no se detectan en dicho tejido (Prak et al., 2008). 
La ubicación dentro de la raíz también puede condicionar la expresión de las 
AQPs. En maíz se ha observado que la zona cercana al ápice (0-10 mm) presenta 
niveles de expresión menores con respecto a las zonas más maduras (50-60 mm), 
donde se localizan barreras apoplásticas. De este modo, el incremento en los 
niveles de expresión en las zonas más maduras de la raíz puede atribuirse a la 
necesidad de facilitar el transporte de agua radial (Hachez et al., 2006). Por el 
contrario, en raíces de arroz y de vid se ha registrado una mayor expresión de 
AQPs cercanas al ápice, correlacionándose estos niveles con una mayor Lpr 
(Sakurai et al., 2008; Gambetta et al., 2013). 
Se han identificado mayores niveles de expresión de diversas isoformas de 
PIPs y TIPs en la exodermis y endodermis, poniendo de manifiesto la 
importancia de estas AQPs en el flujo de agua desde la superficie de la raíz hacia 
el córtex y desde el córtex hacia el cilindro vascular, respectivamente (Sakurai et 
al., 2008). Asimismo, también se han identificado altos niveles de expresión en 
las células del córtex potenciando de este modo el movimiento de agua 
transcelular e intracelular y en los vasos xilemáticos (Otto y Kaldenhoff, 2000; 
Sakurai et al., 2008; Vandeleur et al., 2014). Como ya se ha mencionado, 
además de las acuaporinas, las barreras apoplásticas juegan un papel 
fundamental en el flujo radial del agua en la raíz (Bramley et al., 2009) debido a 
que limitan dicho flujo a través de la vía apoplástica (Schreiber et al., 1999; 
Miyamoto et al., 2001). 
4.1.2 Biopolímeros de barrera en la raíz: suberina y lignina. 
Mientras que las AQPs pueden regular el flujo de agua por la vía transcelular 
de una forma altamente dinámica, la existencia de biopolímeros de barrera en 
ciertas zonas de la raíz ejerce una regulación más estática de dicho flujo, tanto 
por la vía transcelular como por la vía apoplástica (Gambetta et al., 2013; 




formando las bandas de Caspary (lignina) y la denominada suberin lamellae 
(suberina) (Naseer et al., 2012; Nawrath et al., 2013). 
4.1.2.1 Composición química y localización  
La lignina es un biopolímero estructuralmente complejo y químicamente 
variable derivado de la polimerización oxidativa de los alcoholes p-cumarílico, 
coniferílico y sinapílico (Campbell y Sederoff, 1996). En la raíz, la lignina se ha 
identificado formando parte de los vasos xilemáticos (Zeier y Schreiber, 1997), 
en la pared celular de la endodermis en desarrollo terciario de la mayoría de las 
monocotiledóneas y ciertas dicotiledóneas (Zeier et al., 1999) y en la banda de 
Caspary (Naseer et al., 2012), cuya composición en los últimos años está 
generando una gran controversia. En un principio se postuló que las bandas de 
Caspary eran estructuras fundamentalmente suberificadas (Espelie y 
Kolattukudy, 1979), aunque posteriormente se vio que además contenían lignina 
(Reinhardt y Rost, 1995; Schreiber, 1996). Recientemente, se ha demostrado que 
las bandas de Caspary en Arabidopsis son estructuras formadas por lignina, sin 
la presencia de suberina (Naseer et al., 2012). Las bandas de Caspary se 
localizan tanto en las paredes celulares anticlinales de la endodermis, donde 
forman punteaduras, como en la exodermis (Perumalla et al., 1990; Schreiber et 
al., 1999; Enstone et al., 2003) donde se extiende a lo largo de toda la pared 
anticlinal (Schreiber et al., 1999; Geldner, 2013b). En la endodermis primaria 
los depósitos de lignina pueden observarse próximos al ápice de la raíz mientras 
que en la exodermis dichos depósitos se encuentran más alejados (Perumalla y 
Peterson, 1986; Thomas et al., 2007). 
La suberina se ha descrito como un heteropolímero compuesto por un 
dominio alifático y un dominio aromático (Zeier y Schreiber, 1997; Bernards, 
2002; Franke et al., 2009). El dominio alifático está formado por un poliéster de 
glicerol, ácidos grasos de cadena larga, ácidos α y ω dioicos, ácidos ω-hidroxi y 




lignina, asociado a la pared celular, consiste en uniones covalentes entre ácidos 
hidroxicinámicos y la matriz derivada de alcoholes hidroxicinámicos (Zeier y 
Schreiber, 1997; Schreiber et al., 1999). Recientemente se ha propuesto que la 
suberina es un polímero formado únicamente por el dominio alifático, al que en 
algunas ocasiones se le une lignina. Esta propuesta se basa en estudios sobre la 
endodermis de Arabidopsis, donde se ha observado la formación independiente 
del dominio alifático cuando la ruta de síntesis de la lignina está suprimida 
(dominio aromático) (Naseer et al., 2012). Este poliéster complejo, altamente 
hidrofóbico y resistente a la degradación tanto química como enzimática 
(Geldner, 2013b), se localiza en la endodermis y/o exodermis, formando la 
suberin lamellae alrededor de la célula (Schreiber et al., 1999), con la excepción 
de aquellas zonas ocupadas por los plasmodesmos (Enstone et al., 2003). Se ha 
descrito la existencia de células que carecen de depósitos de suberina, las 
denominadas células de paso, que en la endodermis se localizan cercanas a los 
polos del protoxilema (Peterson et al., 1993; Hose et al., 2001; Enstone et al., 
2003; Naseer et al., 2012).  
Los depósitos de suberina parecen no ser exclusivos de la pared celular 
secundaria de la endodermis y exodermis, ya que se han identificado 
impregnaciones de suberina, denominadas suberina difusa, en las paredes 
primarias de las células epidérmicas de raíces de cebolla (Peterson et al., 1978). 
La función principal de esta suberina difusa sería la de actuar como una barrera 
inicial al ataque de patógenos (Thomas et al., 2007). 
4.1.2.2 Función en el transporte de agua 
Se ha descrito que las deposiciones de lignina y suberina en la endodermis 
y/o exodermis pueden ejercer una regulación del flujo radial de agua en la raíz 
(Perumalla et al., 1990; Enstone et al., 2003), debido a sus características 
hidrofóbicas que hace que actúen como una barrera frente al movimiento del 




La lignina presente en las bandas de Caspary ejerce como barrera apoplástica 
al movimiento de agua e iones (Cholewa, 2000; Enstone et al., 2003; Ma y 
Peterson, 2003; Geldner, 2013a), forzando estos flujos a través de la vía 
simplástica (plasmodesmos) y transcelular (AQPs) tanto en la endodermis 
(Geldner, 2013b) como en la exodermis (Peterson, 1988). 
En la endodermis, la formación de los depósitos de suberina que tienen lugar 
durante el desarrollo secundario de la misma, provoca un bloqueo o disminución 
en el transporte de agua e iones en la vía de transporte transcelular hacia el 
interior del cilindro vascular. En esta situación, donde tanto el apoplasto como la 
vía transcelular se encuentran bloqueadas por los depósitos de lignina y 
suberina, el flujo de agua es forzado a la vía simplástica (plasmodesmos) 
(Geldner, 2013b). La presencia de las células de paso, que ofrecen una menor 
resistencia al flujo radial del agua hacia el interior del anillo vascular (Peterson y 
Enstone, 1996), disminuye en zonas de la raíz más desarrolladas y distantes al 
ápice (Enstone et al., 2003).  
En la exodermis, la suberin lamellae se desarrolla durante o inmediatamente 
después de la formación de las bandas de Caspary (Ma y Peterson, 2001), 
provocando una disminución en la absorción de agua e iones (Enstone et al., 
2003; Baxter et al., 2009). En condiciones desfavorables de crecimiento, los 
depósitos de suberina en la exodermis actúan como barrera a la pérdida de agua, 
iones y oxígeno (Hose et al., 2001; De Simone et al., 2003). Estos depósitos, 
también puede actuar como barrera física a la penetración de hongos (Thomas et 
al., 2007) o incluso permitir el almacenamiento del ácido abscísico en el 
apoplasto del córtex  (Hose et al., 2001). 
Al igual que la expresión de las AQPs, la deposición de suberina está 
regulada por las condiciones ambientales. Estas condiciones pueden influir en el 
grado de suberificación y por tanto afectar al flujo radial de agua. Por ejemplo, 




(Pozuelo et al., 1984) se intensifica la suberificación de endodermis y exodermis 
de maíz, siendo esta deposición más cercana al ápice de la raíz. El caso contrario 
se observó en condiciones de deficiencia de nitrógeno en que las raíces de ricino 
(Ricinus communis) disminuyeron su grado de suberificación lo cual incrementa 
la absorción de nitrógeno (Schreiber et al., 2007).  
Ninguno de los parámetros de desarrollo de la raíz de tomate analizados en 
este trabajo de tesis explica de forma directa la alta variabilidad presente en los 
valores de Lpr. A lo largo de esta introducción, se ha puesto de manifiesto que la 
presencia de AQPs y la deposición de biopolímeros de barrera en ciertas zonas 
de la raíz, pueden afectar al flujo radial de agua de la misma. Por ello, en el 
presente capítulo se decidió estudiar la expresión y actividad de dichas proteínas 
en los dos genotipos parentales y en las 13 líneas RILs seleccionadas. Por otro 
lado, se realizó un estudio preliminar de la deposición de biopolímeros de 
barrera (fundamentalmente suberina) en una zona concreta de la raíz en los dos 
genotipos parentales y en dos líneas RILs seleccionadas por sus diferencias en 






4.2. Materiales y Métodos 
4.2.1. Material vegetal y condiciones de crecimiento 
El material vegetal y las condiciones de cultivo utilizadas para los estudios 
descritos en este capítulo fueron los mismos que los empleados para la 
determinación de la Lpr a 21 DDG, que ya fueron descritos en el capítulo 2 de la 
presente memoria (ver página 81).  
4.2.2. Tratamiento de las raíces con HgCl2 y DTT 
Se utilizaron de 10 a 20 plantas por genotipo (21 DDG) y tras eliminar la 
parte aérea de cada una, las raíces (cortando 3-4 cm por encima desde donde 
empieza la raíz propiamente dicha) se incubaron durante 5 min en una solución 
de HgCl2 (50 M). Tras un posterior lavado con agua destilada durante 2 min, se 
procedió a determinar la Lpr mediante la técnica de libre exudado tal y como se 
hizo en el capítulo 2 (ver página 82) con la diferencia de que el avance del 
exudado en el interior del capilar se registró a intervalos de tiempo de 10 min, 
durante un periodo máximo de 3 h hasta obtener 20 l de dicho exudado. 
Para revertir el efecto producido por el HgCl2, las raíces se incubaron en una 
solución de DTT (5mM) durante 15 min después de someterlas al mismo 
tratamiento con HgCl2 (5 min a 50 M y posterior lavado con agua destilada). 
Se utilizaron de 10 a 18 plantas por genotipo y al igual que en el caso anterior se 
determinó Lpr para cada raíz y tratamiento.  
4.2.3. Identificación in silico de genes de acuaporinas de tomate                   
(S. lycopersicum). 
La identificación in silico de los genes de AQPs presentes en Solanum 
lycopersicum se realizó mediante una primera búsqueda de genes candidatos 
usando como palabras clave “aquaporin” y/o “water channel” en la base de datos 




secuencias aminoacídicas de AQPs descritas en otras especies como Arabidopsis 
(Johanson et al., 2001; Quigley et al., 2001) y maíz (Chaumont et al., 2001) se 
realizó una búsqueda por homología mediante BLAST, para poder identificar 
candidatos en la base de datos SGN que no incluyesen en su descripción las 
palabras clave usadas.  
4.2.4. Alineamiento múltiple de secuencias y análisis filogenético de las 
AQPs 
La secuenciación del genoma completo de tomate en el año 2012 (The 
Tomato Genome Consortium, 2012) permitió identificar un total de 47 genes de 
AQPs (Reuscher et al., 2013). Con las secuencias de aminoácidos de estos genes 
(en formato FASTA), se procedió a realizar un alineamiento múltiple de 
secuencias con CLUSTAL-W (Thompson et al., 1994) implementado en el 
programa MEGA versión 6 (Tamura et al., 2013). Para evitar aquellas regiones 
ricas en huecos (gaps), se especificó la penalización de la apertura y de la 
extensión de huecos en 10 y 0,1, respectivamente. El alineamiento múltiple 
resultante fue analizado manualmente para eliminar aquellas columnas que 
presentaran un 50% de huecos (Volokita et al., 2011). 
El árbol filogenético se construyó usando el programa MEGA versión 6 
(Tamura et al., 2013) mediante el método del vecino más próximo (Neighbor-
Joining) (Saitou y Nei, 1987). Con este método la matriz de distancia se calculó 
mediante el modelo evolutivo Jones-Taylor-Thornton. Se realizó el test de 
bootstrap con 1025 repeticiones para comprobar la fiabilidad estadística de las 
diferentes ramas generadas, teniendo en cuenta los huecos (pairwise deletion) 




4.2.5. Aislamiento y purificación de ARN y síntesis de ADN complementario 
(ADNc) 
Se muestreó la raíz completa de 4 plantas por genotipo a la misma hora en la 
que se realizaron las medidas de Lpr (primera hora de la mañana, tras el periodo 
de oscuridad). Este pool de muestras fue inmediatamente congelado en nitrógeno 
líquido. El aislamiento de ARN se realizó a partir de 100 mg de tejido, triturado 
en nitrógeno líquido, utilizando el kit comercial RNeasy Plant Mini Kit 
(Qiagen), siguiendo el protocolo descrito por el fabricante. Por último, se 
procedió a la cuantificación del ARN mediante espectrofotometría usando un 
espectrofotómetro NanoDrop 1000 (Thermo Fischer Scientific). La calidad del 
ARN extraído se evaluó mediante electroforesis en gel de agarosa.  
La síntesis de ADNc a partir de ARN total se llevó a cabo usando el kit 
comercial Super Script III First-Strand Synthesis Super MIX para qRT-PCR 
(Invitrogen). En él, la síntesis de ADNc se realiza partiendo de 1 g de ARN 
total y usando oligos(dT)20 y héxameros al azar. Finalizado este proceso, las 
muestras de ADNc se diluyeron añadiendo agua destilada estéril hasta completar 
un volumen final de 100 l, siendo este ADNc diluido el utilizado en la PCR 
cuantitativa a tiempo real. 
4.2.6. Análisis de expresión de AQPs mediante PCR cuantitativa a tiempo 
real (Real Time qPCR) 
Una vez identificadas las PIPs que presentaban una mayor expresión en raíz, 
se procedió al diseño de las parejas de cebadores correspondientes (Tabla 4.1). 
Para ello, se utilizó la herramienta Primer-BLAST tomando como molde el ARN 
mensajero (ARNm) que aparece asociado a cada gen en la base de datos de Sol 
Genomics Network (www.solgenomics.net). Por último, se comprobó tanto la 




anillamiento (62ºC) tras realizar una PCR en ADN genómico de hojas jóvenes 
en los genotipos parentales a tres temperaturas diferentes (55ºC, 58ºC o 62ºC). 
Tabla 4.1. Secuencia de los cebadores utilizados en las reacciones de PCR y qRT-PCR, 
identificando el gen amplificado y tamaño en pares de bases del amplicón obtenido usando ADNc 
como molde. CD: cebador directo (5’- 3’). CR: cebador reverso (5’- 3’). 
Gen   Cebador (5’- 3’) Tamaño del amplicón (pb) 
SlPIP1-1 
(Solyc08g008050)
CD AGGGATTCATGCAAGGTCCG 150 CR TTCTCTTGGCATCAGTGGCG 
SlPIP1-2 
(Solyc01g094690)
CD TACAGGCACCGGCATTAACC 109 CR TCCAATGAATGGTCCCACCC 
SlPIP2-4 
(Solyc06g011350)
CD TCAATGGTGACAAGGCGTGG 89 CR AAACTGGTGGTAGAAGGCCG 
SlPIP2-5 
(Solyc10g084120)




CD GCTAAGAACGCTGGACCTAATG 173  CR TGGGTGTGCCTTTCTGAATG 
Las reacciones de PCR se llevaron a cabo por triplicado en dos réplicas 
biológicas para lo que se usó la mezcla comercial SYBR® Premix Ex Taq™ 
(Takara) con las cantidades que se especifican a continuación. En un volumen 
total de 20l: 10 l SYBR® Premix Ex Taq™ (2X), 0,4 l del cebador directo 
(0,1 M en los 20 l) (Tabla 4.1), 0,4 l del cebador reverso (0,1 M en los 20 
l) (Tabla 4.1), 1,6 l del ADNc molde (< 100 ng) y 7,6 l de agua destilada. La 
RT-qPCR se llevó a cabo en un termociclador CFX96™ Real-Time PCR 
Detection System (BIO-RAD) empleando las siguientes condiciones: una 
desnaturalización inicial a 95ºC durante 30 s, seguida de 45 ciclos de 
desnaturalización a 95ºC durante 5 s y anillamiento a 62ºC durante 20 s. En cada 
ciclo se registró la fluorescencia de la muestra al final de la fase de anillamiento. 




melting que se realiza incrementando la temperatura en pasos de 0,5ºC durante 5 
s cada paso, desde 65ºC hasta 95ºC y registrando la fluorescencia después de los 
5 s. 
La cantidad del transcrito del gen problema se relativizó al gen de expresión 
constitutiva SlCAC (Solyc08g006960) (Expósito-Rodríguez et al., 2008). Una 
vez obtenidos los valores de amplificación se procedió al análisis de los 
resultados utilizando el programa CFX-Manager versión 3.1. (BioRad). Para 
cada genotipo se realizó una normalización de los valores de Cq del gen de 
interés con respecto a los valores de Cq del gen de referencia mediante la 
siguiente fórmula: 
߂ܥݍ	 ൌ ܥݍ	݃݁݊	݅݊ݐ݁ݎéݏ െ ܥݍ	݃݁݊	ݎ݂݁݁ݎ݁݊ܿ݅ܽ			ሺ15ሻ 
A continuación, se obtuvo la cuantificación relativa con respecto al gen de 
referencia (Fold Change, FC) mediante la siguiente fórmula:  
ܨܥ ൌ 	2ି௱஼௤			ሺ16ሻ 
4.2.7. Localización de depósitos de lignina y suberina 
La deposición de lignina y suberina se llevó a cabo en los genotipos 
parentales y en las líneas RIL 65 (alta Lpr) y RIL 121 (baja Lpr). Para ello se 
analizaron cortes transversales a mano alzada en la raíz principal de 2 a 5 plantas 
por genotipo. Las plantas tenían la misma edad (21 DDG) que aquellas utilizadas 
para la determinación de la Lpr. La raíz principal presentó una longitud que 
osciló desde los 10,4 ± 1,1 cm en MM, RIL 65 y RIL 121 a los 24,2 ± 2,5 cm en 
TO-937. Los cortes transversales se hicieron en los primeros 20 mm de la zona 
basal de la raíz primaria, dado que es en las zonas más distales al ápice donde la 
exodermis y endodermis están más desarrolladas (Barrowclough et al., 2000; 




Para la observación de las bandas de Caspary (depósitos de lignina) se realizó 
una tinción con Auramina O (Sigma Aldrich) al 0,01% (p/v) a temperatura 
ambiente durante 1 min e inmediata observación bajo luz ultravioleta (luz de 
excitación ~400nm) (Dalla Vecchia et al., 1999).   
La observación de los depósitos de suberina se realizó gracias a la tinción del 
dominio alifático con Fluorol Yellow 088 (Sigma Aldrich) al 0,01 % (p/v) en 
ácido láctico, a 70ºC durante 30 min. Tras 3 lavados de 5 min cada uno con agua 
destilada, se realizó el contraste de los cortes transversales con Azul de Anilina 
al 0,5% (p/v) a temperatura ambiente durante 30 min. Esta tinción de contraste 
permite a su vez una reducción de la autofluorescencia. Por último, se realizaron 
3 lavados de 10 min cada uno con agua destilada (Lux et al., 2005). La 
visualización de los cortes transversales tras la tinción se realizó en un 
microscopio confocal (Leica SP5 HyD) con láser de excitación de 488 nm y 
rango de emisión de 500-600 nm. Las imágenes obtenidas con el microscopio 
confocal fueron analizadas con el programa ImageJ (versión 1.48: 
http://imagej.nih.gov/ij/).  
4.2.8. Análisis estadístico 
El análisis estadístico de los datos se llevó a cabo utilizando el paquete 
informático SPSS versión 18 mediante el mismo procedimiento descrito en el 







4.3.1.1 Inhibición del transporte mediado por acuaporinas: efecto del HgCl2 
Para discernir entre el transporte de agua que tiene lugar a través de los 
canales de agua formados por las acuaporinas y la que fluye por el apoplasto se 
decidió tratar con HgCl2 las raíces de las líneas parentales y las RILs 
seleccionadas. Debido al efecto inhibidor del HgCl2 sobre la mayoría de las 
AQPs, la reducción en los valores de Lpr tras el tratamiento con mercurio podría 
ser indicativo de la proporción total de agua que fluye a través de las AQPs 
(Fig.4.3). Esta Lpr “HgCl2” fue comparada con aquella obtenida en raíces que no 
se sometieron a ningún tipo de tratamiento (Lpr control, valores obtenidos en el 
capítulo 2). En la mayoría de los genotipos, el tratamiento de HgCl2 redujo los 
valores de Lpr en más de un 60%, con excepción de la RIL 121 donde la 
reducción fue de un 42%. En 8 de las líneas tratadas (RIL 68, 175, 2, 38, 66, 65, 
59 y TO-937) esta reducción en los valores de Lpr superó el 80% (Fig.4.3).  
 
Figura 4.3. Conductividad hidráulica en raíces (Lpr) en respuesta al HgCl2. A los 21 DDG se 
calculó la Lpr en base a la superficie de la raíz en los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y 
en las 13 líneas RILs seleccionadas con tres tratamientos diferentes: Lpr “control” en el que las 
raíces no se sometieron a ningún tipo de tratamiento (n = 11-43 plantas por genotipo), Lpr 
“HgCl2” tras el tratamiento durante 5 min con HgCl2 al 50M (n = 10-20 plantas por genotipo) y 
Lpr “HgCl2+DTT” tras el tratamiento de 5 min con HgCl2 al 50M  seguido de 15 min con DTT al 






























































































genotipo, las distintas letras indican diferencias significativas entre los tratamientos (GLM, p ≤ 
0,05 con corrección de Bonferroni). Las flechas rojas indican las líneas cuya Lpr no recuperó el 
valor control tras el tratamiento con DTT.  
Como se ha comentado anteriormente, la acción del mercurio puede no ser 
específica frente a las AQPs, siendo necesario confirmar que la reducción 
observada en los valores de Lpr no es consecuencia de un efecto tóxico del 
tratamiento. Para ello se analizó la capacidad de revertir el efecto del mercurio 
tratando posteriormente las plantas con DTT y midiendo de nuevo la Lpr. En la 
figura 4.3 se puede observar cómo el tratamiento con DTT indujo un aumento 
significativo en los valores de Lpr (Lpr “HgCl2+DTT”) en todos los genotipos 
analizados. Sin embargo, la recuperación no fue igual en todos ellos, variando 
desde el 30% en RIL 73 a más de un 80% en las RILs 115, 175, 2, 65 y 59. Tras 
el tratamiento con DTT se observó que en 8 de los genotipos (RIL 121, 112, 
115, 68, 175, 2, 38 y 94) la Lpr de recuperación alcanzó valores similares a los 
obtenidos en las plantas control. En los genotipos restantes (RIL 98, 73, 66, 65, 
59 y los dos genotipos parentales) a pesar de que la Lpr aumentó tras el 
tratamiento con DTT, se alcanzaron valores inferiores a los obtenidos en las 
plantas control (Fig. 4.3), lo que indicó que la recuperación no fue total en estos 
casos. 
El posible efecto tóxico que el HgCl2 pudiera estar causando en otras 
proteínas transmembranales involucradas en el transporte de iones se evaluó 
mediante el análisis del potencial osmótico registrado en el exudado de savia 
recogido en las plantas control y en las plantas tratadas con mercurio. En 9 
genotipos (RIL 73, 68, 112, 38, 115, 175, 121 y los 2 genotipos parentales) de 
los 15 estudiados, el tratamiento con HgCl2 no afectó de forma significativa al 
potencial osmótico de la savia recogida por libre exudado, obteniendo valores de 
potencial osmótico similares a los registrados en las plantas control (Fig.4.4). 
Sin embargo, 5 líneas (RIL 2, 59, 65, 66 y 98) presentaron incrementos 
significativos en este parámetro que oscila entre un 14% para la RIL 98 y un 





Figura 4.4. Potencial osmótico del exudado en los dos genotipos parentales (MM  y TO-937) y en 
las 13 líneas RILs seleccionadas tratadas y sin tratar con HgCl2 a los 21 DDG. Datos representados 
como media ± SE. n = 11-43 plantas por genotipo para el control y n = 10-20 plantas por genotipo 
para el tratamiento con HgCl2. Las diferencias significativas entre tratamientos se marcan con un 
asterisco (GLM, p ≤ 0,05 con corrección de Bonferroni). 
4.3.1.2 Identificación in silico de acuaporinas de tomate y clasificación 
filogenética 
La primera búsqueda de AQPs presentes en el genoma de Solanum 
lycopersicum llevada a cabo en base al nombre con el que estas proteínas están 
anotadas, “aquaporin” o “water channel” dio como resultado un total de 50 loci 
candidatos. Este número era superior al obtenido por Sade et al. (2009), que 
fueron capaces de identificar 37 posibles genes de AQPs en tomate. Teniendo en 
cuenta la similitud entre las secuencias de aminoácidos de las diferentes AQPs 
descritas en otras especies con los loci susceptibles de codificar AQPs mediante 
la herramienta BLAST y la identificación de AQPs realizada por Reuscher et al. 
(2013), se actualizó la primera identificación de AQPs realizada, lo que redujo el 
número inicial a un total de 47 genes de AQPs. 
La nomenclatura para las AQPs sigue la propuesta por Reuscher et al. (2013) 































































usada en otras especies. De este modo, los 47 genes identificados en tomate se 
agrupan conformando las diferentes subfamilias con 14 genes PIPs, 6 genes 
XIPs, 11 genes TIPs, 12 genes NIPs y 4 genes SIPs, que tras el alineamiento 
múltiple de las secuencias de aminoácidos y su posterior análisis filogenético 
dieron como resultado el árbol filogenético que se muestra en la figura 4.5, que 
coincide por el propuesto por  Reuscher et al. (2013). Dentro de cada subfamilia, 
se distinguen distintos grupos filogenéticos: 2 grupos en las PIPs y SIPs, 5 





Figura 4.5. Árbol filogenético de las 47 AQPs identificadas en tomate obtenido mediante el 
método del vecino más próximo (Neighbor-Joining) derivado de un alineamiento múltiple con 




4.3.1.3 Cuantificación de la expresión relativa de genes PIP  
Con idea de centrar el estudio de la expresión relativa en aquellas PIPs cuya 
expresión fuese mayoritaria en las raíces con respecto a la parte aérea, se usaron 
los datos de expresión depositados en la base de datos Tomato Funtional 
Genomics (TFG) procedentes del análisis transcriptómico mediante RNAseq en 
el cultivar Heinz 1706 llevados a cabo por Siling Zhong como parte del proyecto 
de secuenciación del genoma de tomate (The Tomato Genome Consortium, 
2012). Este análisis permitió obtener los niveles de expresión en hoja y en raíz 
(RPKM) de los 14 genes PIP presentes en tomate. A partir de estos datos se 
calculó la ratio de los niveles de expresión entre raíz y hoja de dichos genes. Se 
observa que SlPIP1-7, SlPIP2-12 y SlPIP2-8 presentan mayores niveles de 
expresión en hoja con respecto a raíz, mientras que SlPIP2-11 no muestra 
expresión en estos tejidos. Por otro lado, de los genes PIPs que muestran mayor 
nivel de expresión en raíz, destacan 4 de ellos, presentando una expresión 8 
veces (SlPIP1-2), 140 veces (SlPIP2-4), 800 veces (SlPIP1-1) y 2400 veces 
(SlPIP2-5) mayor en raíz que en hoja (Fig.4.6).  
 
Figura 4.6. Ratio de la expresión normalizada entre raíz y hoja de los 14 genes PIP identificados 
en Solanum lycopersicum cultivar Heinz 1706. Los datos de expresión se obtuvieron de la base de 
datos Tomato Functional Genomics  (http://ted.bti.cornell.edu/cgi-
bin/TFGD/digital/experiment.cgi?ID=D004). Las flechas rojas indican los genes seleccionados 































































































Tras la selección de estos 4 genes se cuantificó el ARNm de cada uno de 
ellos en la raíz de los distintos genotipos mediante real time RT-qPCR (Fig.4.7). 
La cuantificación mostró una variabilidad significativa entre los genotipos 
analizados para los 4 genes (SlPIP1-1, SlPIP1-2, SlPIP2-4 y SlPIP2-5). 
Asimismo, se observó una mayor cantidad relativa de ARNm para los genes 
PIP2 que para los PIP1 (Fig.4.7). 
 
Figura 4.7. Cantidad relativa de ARNm de 4 PIPs con respecto al gen de referencia (SlCAC, 
Solyc08g006960) en los dos genotipos parentales (MM y TO-937) y en las 13 líneas RILs 
seleccionadas a los 21 DDG. Datos representados como media ± SE. n = 2-4 réplicas por genotipo. 
Diferencias significativas entre los valores están expresadas por las distintas letras (GLM, p ≤ 0,05 
con corrección de Bonferroni).  
En relación a SlPIP1-1 (Solyc08g008050) se observó que las líneas RILs 73 
y 68 registraron niveles de mensajero superiores a los observados en las líneas 
parentales (en torno a un 83% más con respecto a TO-937 y un 47% más con 















































































































































































































































































que TO-937 (Fig. 4.7A). Por otro lado, SlPIP1-2 (Solyc01g094690) mostró una 
expresión relativa cuyo valor difirió hasta en 4 veces entre los genotipos 
analizados, siendo el valor mostrado por la RIL 121 el más elevado (19,6 ± 1,0) 
mientras que la RIL 65 registró el menor (4,9 ± 0,1). No se observaron 
diferencias significativas entre los parentales (10,0 ± 1,1 y 8,3 ± 2,2 para MM y 
TO-937 respectivamente), lo que supuso una expresión de SlPIP1-2 en las líneas 
parentales en torno a un 50% menor con respecto a la línea de mayor expresión, 
la RIL 121 (Fig.4.7B). 
Las cantidades relativas de ARNm de SlPIP2-4 (Solyc06g011350) mostraron 
unas diferencias significativas del 57% entre los distintos genotipos, siendo los 
de las líneas RILs 121, 115, 73 y 98 los valores medios más elevados oscilando 
entre 174,3 ± 3,0 para la RIL 121 y 143,5 ± 8,3 para la RIL 98, mientras que la 
RIL 65 y TO-937 presentaron los menores, con valores de 69,0 ± 5,0 y          
66,1 ± 17,5, respectivamente (Fig.4.7C). Por último, las cantidades relativas de 
mensajero de SlPIP2-5 (Solyc10g084120) fueron aproximadamente un 70% 
superior en las líneas RILs 94, 73 y 121 con respecto a las registradas en las 
RILs 65 y 59 (Fig.4.7D). Tanto para SlPIP2-4 como para SlPIP2-5 no se 
registraron diferencias significativas entre los genotipos parentales.  
4.3.2 Análisis histológico de los depósitos de biopolímeros de barrera 
4.3.2.1 Análisis histológico de la lignina 
En los primeros 20 mm de la zona basal (que corresponde a una distancia al 
ápice de la raíz principal de 22-24 cm para TO-937 y de 8-10 cm para MM, RIL 
65 y RIL 121), las secciones transversales observadas usando el microscopio de 
campo claro presentaron un desarrollo secundario en el que se podía distinguir la 
zona del córtex así como el anillo central vascular (Fig.4.8/Fig.4.9). Debido al 
grosor de la sección transversal y como consecuencia la falta de contraste, no fue 
posible observar las bandas de Caspary presentes en la endodermis (Fig. 4.8A-




Auramina O permitió discernir las bandas de Caspary como puntos localizados 
en la pared radial y anticlinal de las células que conforman la endodermis 
(Fig.4.8E-F/Fig.4.9E-F). Esta tinción permitió visualizar sólo los vasos del 
metaxilema (Fig.4.8C-D-E-F/Fig.4.9C-D-E-F). Por otro lado, se observó en los 
genotipos parentales y en las líneas RILs 65 y 121, que la capa de células que 
conforman la exodermis también mostró una tinción positiva al reaccionar con la 
Auramina O (Fig.4.8C-D-E-F/Fig.4.9C-D-E-F). Sin embargo, a pesar de que la 
Auramina O presenta una alta afinidad por la lignina (Perdih y Perdih, 2011), 
también se ha descrito que este colorante presenta afinidad por la parte 
aromática de la suberina (Dalla Vecchia et al., 1999), haciendo imposible 
determinar mediante el uso de esta tinción si los depósitos observados en la 
exodermis están formados por lignina, suberina o ambos compuestos. Para ello, 
se procedió a la tinción de cortes transversales, efectuados en la misma zona de 
la raíz principal con Fluorol Yellow, un colorante que permite la correcta 





Figura 4.8. Tinción con Auramina O. Las secciones transversales de raíces en los primeros 20 mm 
de la zona basal de la raíz primaria se realizaron a mano alzada (~ 0,3 mm de grosor) en los dos 
genotipos parentales (MM y TO-937). Los cortes se tiñeron con Auramina O (0,01% p/v). (A-B) 
Visualización con un microscopio de campo claro y (C-D-E-F) epifluorescencia excitando con luz 
ultravioleta. n = 2 plantas por genotipo. Barra equivale a 100 m. Las flechas rojas señalan las 






Figura 4.9. Tinción con Auramina O. Las secciones transversales de raíces en los primeros 20 mm 
de la zona basal de la raíz primaria se realizaron a mano alzada (~ 0,3 mm de grosor) en dos líneas 
RILs seleccionadas por sus diferencias en Lpr (RIL 65 y RIL 121). Los cortes se tiñeron con 
Auramina O (0,01% p/v). (A-B) Visualización con un microscopio de campo claro y (C-D-E-F) 
epifluorescencia excitando con luz ultravioleta. n = 2 plantas por genotipo. Barra equivale a 100 






4.3.2.2 Análisis histológico de la suberina 
Las secciones transversales teñidas con Fluorol Yellow se analizaron 
mediante microscopía confocal bajo luz transmitida (Fig.4.10A-B-C-D), lo que 
permitió observar, en algunas de las secciones, las punteaduras que conforman 
las bandas de Caspary en la pared radial de las células endodérmicas (Fig.4.10B 
y D). Por tanto, en estas secciones, fue posible distinguir todas las capas 
celulares que conforman la raíz en la zona basal de la misma, desde la epidermis 
hasta el cilindro vascular central (Fig.4.10D). Como control de la tinción con 
Fluorol Yellow, se observó la autofluorescencia presente en las distintas 
secciones, la cual fue prácticamente nula en todos los cortes analizados (Fig. 
4.10I-J-K-L). La posterior tinción con Fluorol Yellow y contraste con Azul de 
Anilina mostró una exodermis suberificada en la zona de estudio en los cuatro 
genotipos analizados. Esta deposición de suberina cubría toda la superficie de la 
mayor parte de las células que conforman la exodermis, a excepción de algunas 
células individuales que no mostraron tinción, y que probablemente 
corresponden con las células de paso. Cabe destacar que fue en el parental 
doméstico MM donde se observó un mayor número de células de paso (Fig. 
4.10E), seguido por la RIL 65 (Fig. 4.10G). Por el contrario, el parental silvestre 
TO-937 fue el que presentó el menor número de células de paso (Fig. 4.10F), 
seguido de la RIL 121 (Fig. 4.10H).  
En relación a la endodermis, no se detectó la presencia de suberina en las 
paredes anticlinales y radiales de las células. Por otro lado, a pesar de que la 
tinción con Fluorol Yellow permite la correcta detección de suberina, se observó 
una tinción de los vasos xilemáticos en todas las secciones transversales 
analizadas (Fig. 4.10E-F-G-H).    
Figura 4.10. Tinción con Fluorol Yellow. Secciones transversales en los primeros 20 mm de la 
zona basal de la raíz primaria realizados a mano alzada (~ 0,3 mm de grosor) en los dos genotipos 
parentales (MM y TO-937) y en dos líneas RILs seleccionadas por sus diferencias en Lpr (RIL 65 





Continuación figura 4.10. Los cortes se tiñeron con Fluorol Yellow 088 al 0,01% (p/v) y 
contrastados con Azul de Anilina al 0,5% (p/v). (A-B-G-H) Visualización con un microscopio 
confocal con luz transmitida y (C-D-I-J) con láser de excitación 488 nm y luz de emisión de 500-





El estudio histológico preliminar presentado mostró que la deposición de la 
suberina no fue homogénea a lo largo de la longitud de la zona estudiada ya que, 
dentro de una misma planta, los cortes transversales (realizados de manera 
seriada en los primeros 20 mm de la raíz principal) presentaron un patrón de 
deposición de suberina diferencial, siendo más acusadas estas diferencias en el 
parental doméstico MM (Fig.4.11A-B). Las líneas RIL 65 (Fig.4.11E-F) y RIL 
121 (Fig.4.11G-H) mostraron una menor diferencia en el número de células de 
paso que la existente entre las secciones transversales efectuadas en la raíz 
principal de MM. Por último, en el parental TO-937 apenas se observaron 
diferencias entre las secciones realizadas en la exodermis de las secciones 






Figura 4.11. Tinción con Fluorol Yellow 088 que muestra una deposición de la suberina no 
continúa a lo largo de la longitud de la raíz. Secciones transversales en los genotipos parentales 
(MM y TO-937)  y en dos líneas RIL seleccionadas (RIL 65 y RIL 121) pertenecientes a la misma 
planta. Se muestran dos cortes seriados realizados a mano alzada (~ 0,3 mm de grosor) en los 
primeros 20 mm de la zona basal de la raíz primaria. Los cortes se tiñeron con Fluorol Yellow 088 
al 0,01% (p/v) y contrastados con Azul de Anilina al 0,5% (p/v). Visualización con un 
microscopio confocal con láser de excitación 488 nm y luz de emisión de 500-600 nm. n = 3-5 






Está ampliamente documentado que existe una relación entre la expresión de 
acuaporinas y los cambios en la permeabilidad al agua que se produce en las 
membranas celulares, ejerciéndose de esta forma una regulación sobre la 
capacidad de captación de agua por parte de la raíz y afectando así a los valores 
de Lpr (Maurel, 1997; Javot y Maurel, 2002; Tyerman et al., 2002). De todas las 
AQPs conocidas, se ha descrito que son las pertenecientes a la subfamilia PIP las 
que tienen una mayor implicación en el transporte de agua a través de la 
membrana plasmática, debido a su estructura molecular y a su localización en las 
membranas citoplasmáticas (Tyerman et al., 1999; Maurel et al., 2002; Maurel, 
2007). 
El uso de mercurio para inhibir de forma reversible la actividad de las 
acuaporinas en plantas (Maggio y Joly, 1995; Niemietz y Tyerman, 1997) ha 
sido y sigue siendo ampliamente utilizado para demostrar la existencia de estas 
proteínas (Chrispeels y Maurel, 1994), y para determinar la vía predominante del 
movimiento de agua en la raíz (Carvajal et al., 2000). Estudios en diferentes 
especies vegetales evidencian que la inhibición de las AQPs con HgCl2 se 
manifiesta en una disminución en los valores de Lpr (Carvajal et al., 1996; 
Carvajal et al., 1999; Wan y Zwiazek, 1999; Zhang y Tyerman, 1999). Cuando 
esta disminución supone más de un 70% puede asumirse que el transporte de 
agua radial se da principalmente a través de estos canales (Tazawa et al., 1997). 
En el caso del tomate, hay evidencias de la implicación de las AQPs en el 
transporte de agua, ya que un tratamiento con mercurio (500 M) durante 30 
min conduce a una reducción de un 50% en los valores de Lpr (Maggio y Joly, 
1995). Sin embargo, debido a que el mercurio puede ser tóxico para los tejidos, 
causando efectos indirectos en el metabolismo (Zhang y Tyerman, 1999), la 




Los resultados obtenidos en esta tesis muestran que tanto las raíces de las líneas 
RILs como las de los genotipos parentales estudiados presentan alta sensibilidad 
al HgCl2 (Fig.4.3), ya que un tratamiento de menor tiempo y concentración, al 
usado por Maggio y Joly (1995) conllevó una disminución en la Lpr de entre un 
42 y un 80%. Estos resultados confirman la importancia que tienen las AQPs en 
el transporte de agua radial en las raíces de tomate. No obstante, el efecto del 
HgCl2 no es igual de acentuado en todas las líneas estudiadas; mientras que la 
RIL 121 presenta una disminución del 42% (la menor de todas), las RILs 68, 
175, 2, 38, 66, 65, 59 y el parental TO-937 presentaron una disminución de más 
del 80% (Fig.4.3). Esto evidencia la existencia de otros factores, 
independientemente de los canales bloqueados por el HgCl2, que influyen en la 
captación de agua por parte de las raíces.   
Un indicador de la toxicidad debida al tratamiento con mercurio es el efecto 
que los tratamientos con agentes reductores, como el DTT, tienen sobre la 
reversibilidad de la acción del metal (Barrowclough et al., 2000). La 
comparación del potencial osmótico del exudado de savia en raíces sin tratar y 
tratadas con mercurio (Fig.4.4), mostró que en 6 líneas (RILs 38, 175, 68, 115, 
112 y 121) los valores del potencial osmótico del exudado no diferían entre 
aquellas raíces tratadas y sin tratar con mercurio. Además, en estas líneas el 
efecto del mercurio sobre las AQPs pudo revertirse tras el tratamiento con DTT, 
poniendo de manifiesto que la inhibición de las AQPs que se registró en las 
líneas referidas no incluye un efecto tóxico asociado al tratamiento con 
mercurio. En estas líneas RILs, el flujo de agua a través de la vía célula a célula, 
puesto de manifiesto mediante el bloqueo con HgCl2, supuso entre el 69 y el 
87% de los valores de Lpr, a excepción de la RIL 121 donde este flujo fue del 
42%. Estos porcentajes de inhibición de la Lpr por tratamiento con mercurio 
están en concordancia con aquellos obtenidos en otras especies vegetales como 
cebolla, brócoli o Arabidopsis (Barrowclough et al., 2000; Tournaire-Roux et 




agua a través de AQPs en la raíz supone entre el 60 y el 90%. En este punto, 
cabe recordar que el tratamiento con mercurio inhibe la actividad de la mayoría 
de las AQPs pero no de todas, ya que algunas de ellas son insensibles al mismo 
(Daniels et al., 1996), por lo que la contribución de estos canales al flujo radial 
de agua en las líneas RILs de tomate evaluadas podría ser incluso mayor. El 
estudio de otros inhibidores como el H2O2, que presenta un mecanismo de 
acción diferente al mercurio, induciendo la internalización de las AQPs 
(Boursiac et al., 2008) o incluso mediante el bloqueo de los canales por el 
aumento del Ca++ intracelular derivado de una activación de los canales de calcio 
(Gerbeau et al., 2002; Ye y Steudle, 2006), podría arrojar más luz sobre este 
proceso. En raíces seminales de cebada, tanto el uso del H2O2 como el del HgCl2 
presentan resultados similares con la ventaja de que el H2O2 es menos tóxico que 
el HgCl2 (Knipfer, 2010).  
Las líneas RILs 59, 65, 66 y 98 tratadas con mercurio mostraron diferencias 
con respecto a los controles (no tratadas) en el potencial osmótico del exudado. 
Además, la aplicación del DTT tras el tratamiento de mercurio no provocó que 
la Lpr alcanzara de nuevo los valores controles (no tratadas). Ambas respuestas 
parecen indicar que en estas líneas el mercurio pudo tener un efecto tóxico. En 
relación a los dos genotipos parentales y la RIL 73, los valores de Lpr tras el 
tratamiento con HgCl2 seguido de la aplicación del DTT, no llegaron a mostrar 
los valores que alcanzaban estas mismas líneas sin tratar. Al igual que en el caso 
anterior, este tipo de respuesta sugiere que existe una toxicidad debida al 
tratamiento con mercurio. Sin embargo, en estas líneas se observaron valores 
similares del potencial osmótico del exudado entre los tratamientos, lo que 
podría estar indicando que la inhibición de las AQPs era mayor, pudiendo 
necesitar un mayor tiempo de exposición al agente reductor (DTT) para 
conseguir que el efecto del mercurio pudiera revertirse completamente.  
Por último, en las líneas RIL 2 y 94 se observó el efecto contrario, a pesar de 




valores del potencial osmótico del exudado de savia fueron diferentes entre las 
raíces tratadas con mercurio y las no tratadas, manifestando un claro efecto 
tóxico del tratamiento con mercurio en estas líneas. En las RILs 2, 59, 65, 66 y 
98, el mayor potencial osmótico registrado en el exudado de savia podría estar 
relacionado con un posible efecto tóxico del tratamiento de mercurio sobre la 
integridad de las membranas celulares. Esto podría haber provocado la 
liberación del contenido vacuolar y un aumento concomitante del potencial 
osmótico. En el caso de la RIL 94, el menor potencial osmótico del exudado de 
savia podría relacionarse con un posible papel inhibidor del mercurio sobre los 
transportadores de membrana. Por tanto, en todas estas 9 líneas RILs (MM, TO-
937, RIL 2, 59, 65, 66, 73, 94 y 98) el tratamiento de mercurio parece estar 
afectando no sólo a proteínas de membrana implicadas en el transporte de agua, 
sino también a la actividad citoplasmática y/o a la integridad de las membranas 
plasmáticas (Barrowclough et al., 2000). En estas líneas sería necesario el uso de 
otros inhibidores de la actividad de AQPs menos tóxicos que el mercurio, como 
el H2O2 mencionado anteriormente, o realizar un estudio para determinar el 
tiempo óptimo de incubación en el que se pueda observar el efecto inhibidor del 
mercurio sin tener su efecto tóxico.  
Otro método utilizado por diversos autores para intentar discernir cuál es la 
vía predominante en el movimiento radial del agua en la raíz consiste en 
determinar el flujo de agua por apoplasto mediante el uso de colorantes como el 
Light Green, cuyo tamaño molecular permite su movimiento únicamente por el 
apoplasto. El procedimiento se lleva a cabo incubando las raíces aún unidas a la 
parte aérea de la planta durante 15 min en solución nutritiva a la que se añade el 
colorante a una concentración determinada (250 mol L-1). Tras la incubación, 
se elimina la parte aérea de la planta para obtener el exudado ya sea aplicando 
una presión positiva mediante el uso de la cámara de Scholander o bajo 
gradiente de presión osmótico (libre exudado). La diferencia de concentración de 




exudado de la raíz corresponderá al porcentaje de agua a través de la vía 
apoplástica (López‐Pérez et al., 2007). A pesar de los diversos intentos llevados 
a cabo durante la elaboración de este trabajo de tesis para conseguir una 
estimación del flujo por apoplasto mediante la técnica de libre exudado, los 
valores de absorbancia obtenidos en el exudado estaban siempre por debajo del 
límite de detección inferior del espectrofotómetro. Esta baja concentración del 
colorante en el exudado, parecía indicar que la mayor parte del movimiento del 
flujo de agua en estos genotipos de tomate tenía lugar por la vía célula a célula, 
corroborando los resultados obtenidos con la inhibición de las AQPs por el 
mercurio.   
Los experimentos de inhibición de las AQPs demostraron la implicación de 
dichas proteínas en el transporte radial de agua. Las AQPs forman una gran 
familia multigénica (Fig4.5) habiéndose descrito que las pertenecientes a la 
subfamilia PIPs son las que presentan una mayor implicación en dicho transporte 
(Maurel, 2007). Reuscher et al. (2013) identificaron diversas PIPs de tomate, 
entre las que se encuentra la SlPIP2-4, cuyo gen presenta expresión en todos los 
tejidos analizados (raíz, tallo, hoja y fruto), indicando un posible papel 
constitutivo en los procesos de transporte de agua en la planta. En su trabajo, los 
autores no detectaron expresión en ninguno de los tejidos analizados para la 
SlPIP2-5, pero sí una expresión dinámica en el desarrollo del fruto para   
SlPIP1-1 y SlPIP1-2, indicando un posible papel diferencial de las mismas 
durante el desarrollo del fruto. Estos resultados contradicen los obtenidos por 
The Tomato Genome Consortium (2012) y depositados en la base de datos 
Tomato Functional Genomics (Fig4.6), donde SlPIP2-4, SlPIP1-1 y SlPIP1-2 
presentaron una mayor expresión relativa en raíz con respecto al resto de tejidos 
de la planta (incluidos frutos y hojas), y SlPIP2-5 presentó un alto nivel de 
expresión en raíz pero no el resto de tejidos analizados. Esta discrepancia podría 
deberse a diferencias en el escenario de cultivo, a la variedad utilizada en cada 




los niveles de expresión de las AQPs pueden estar regulados por todos estos 
factores (Maurel et al., 2008). 
El transporte de agua suele asociarse a la actividad de la subfamilia PIP2, 
dado que la expresión de algunas isoformas pertenecientes a esta subfamilia en 
oocitos de Xenopus incrementaban la permeabilidad de la membrana mientras 
que las proteínas de la subfamilia PIP1 presentaban baja o ninguna actividad 
(Kammerloher et al., 1994; Chaumont et al., 2000). Esta falta de actividad de las 
PIP1 se ha asociado a que estas AQPs presentan una mayor capacidad para el 
transporte de otras sustancias o bien a que necesitan de una co-expresión con 
proteína PIP2 para alcanzar la membrana plasmática (Chaumont et al., 2000). La 
mayor cantidad relativa de ARNm de PIP2 con respecto a PIP1 presentes en la 
raíz de los distintos genotipos estudiados en el presente trabajo, parecen indicar 
que en tomate las PIP2 también pudieran presentar una mayor relevancia en el 
transporte radial de agua en la raíz.  
La cuantificación relativa de la expresión de las 4 PIPs seleccionadas en este 
trabajo mostró una alta variabilidad entre los distintos genotipos analizados 
(Fig.4.7). A pesar de que diversos estudios han mostrado una estrecha 
correlación entre los niveles de expresión de AQPs y los valores de Lpr (Martre 
et al., 2001; Almeida-Rodriguez et al., 2011; Hachez et al., 2012), los resultados 
obtenidos en este trabajo muestran que líneas RILs que presentaron los menores 
valores de Lpr (RILs 121 y 98) (Fig.4.3, Lpr control), registraron una alta 
expresión relativa de los 4 genes estudiados. Podría ocurrir que las 
modificaciones post-traduccionales ejercieran una inhibición en la actividad de 
las AQPs (Chaumont y Tyerman, 2014). Por tanto, a pesar de la elevada 
cantidad de ARNm observada para las distintas PIPs estudiadas, para las RILs 
121 y 98, la proteína producida pudiera no ser funcional en su totalidad, lo que 
haría además que el tratamiento con HgCl2 tuviera un menor efecto (un 42% y 
un 63%, respectivamente). Este tipo de respuesta se ha observado en otras 




con menores valores de reducción tras el tratamiento con mercurio (Carvajal et 
al., 2000). Asimismo, los menores valores de reducción de Lpr tras dicho 
tratamiento también podrían asociarse a una mayor cantidad de AQPs 
insensibles al mismo (Daniels et al., 1996) o a la presencia de una exodermis 
más desarrollada que pudiera estar afectando a la libre difusión del mercurio. En 
esta situación, habría un número de células que no se verían afectadas por el 
tratamiento de mercurio produciendo una menor reducción en los valores de Lpr 
(Barrowclough et al., 2000). Por tanto, el desarrollo de la exodermis en la RIL 
121 también podría estar afectando a la libre difusión del mercurio lo que resultó 
en una baja reducción de Lpr en la RIL 121.  
Relacionar diferencias en los valores de Lpr basados en la cantidad relativa 
de ARNm de las PIP1 y PIP2 es arriesgado, debido a que las modificaciones 
post-traduccionales (principalmente fosforilaciones) pueden llevar a encontrar 
una falta de correlación entre estas cantidades y los niveles de proteínas (Muries 
et al., 2013). Podría ocurrir que las diferencias observadas en los valores de Lpr 
estuvieran correlacionadas positivamente con los niveles de proteínas de las 
distintas PIPs, más que con las cantidades relativas de ARNm. Para poder 
comprobar esto sería necesario llevar a cabo un estudio en profundidad de las 
distintas PIPs a nivel de proteína (acumulación/estabilidad, localización, 
actividad,…).  
Una última explicación pudiera estar relacionada con los procesos de 
heteromerización que son requeridos en algunas isoformas de la subfamilia PIP1 
y PIP2 para la correcta ubicación en las membranas plasmáticas y para la 
funcionalidad en el transporte de agua (Fetter et al., 2004). Un ejemplo claro es 
el aumento observado en la permeabilidad de membrana cuando diversas 
isoformas de álamo (PtPIP2-4 y PtPIP1-1) se co-expresan en oocitos de 
Xenopus (Secchi y Zwieniecki, 2010). Sin embargo, nuestros resultados no 
mostraron esta respuesta ya que la RIL 115 y el parental silvestre TO-937 que 




SlPIP2-4 y SlPIP1-1 (ratio igual a 6,7 y 6,4 respectivamente), no mostraron 
valores de Lpr elevados.  
4.4.2 Depósitos de biopolímeros de barrera  
La deposición de lignina y de suberina en la endodermis y/o exodermis puede 
afectar a la capacidad de absorción de las raíces (Zimmermann y Steudle, 1998; 
Zhang y Tyerman, 1999; Schreiber, 2010). En algunas especies, como maíz, se 
ha determinado una disminución en la Lpr que se ha relacionado con el 
desarrollo de la exodermis (Freundl et al., 2000; Steudle, 2000; Gambetta et al., 
2013). Sin embargo, en otras especies, como cebolla, no se ha encontrado una 
clara relación entre los depósitos de estos biopolímeros en ambas capas celulares 
y la disminución en Lpr (Barrowclough et al., 2000).  
Todas las raíces presentan bandas de Caspary en las paredes anticlinales de la 
endodermis (Reinhardt y Rost, 1995; Enstone et al., 2003), las cuales se 
encuentran incrustadas por lignina (Naseer et al., 2012). A pesar de que la 
formación de estas bandas depende de diversos factores (especie, edad, o 
condiciones de cultivo), generalmente se desarrollan dentro de los primeros 10 
mm del ápice radicular (Enstone et al., 2003). En la presente tesis, se observaron 
las bandas de Caspary en la endodermis de las secciones transversales obtenidas 
de la zona basal de la raíz y expuestas a la tinción con Auramina O 
(Fig.4.8/Fig.4.9), mientras que con la tinción de Fluorol Yellow, tinción de 
suberina (Lux et al., 2005), no se observaron dichas estructuras (Fig.4.10). 
Asimismo, el análisis de las secciones transversales obtenidas a 15 mm del ápice 
(capítulo 3) también permitió la observación de estas bandas de Caspary en las 
líneas RILs y en los 2 genotipos parentales. Los resultados obtenidos parecen 
indicar que a pesar de que las bandas de Caspary suponen una barrera 
apoplástica al movimiento de agua hacia el cilindro vascular (Perumalla et al., 
1990), su presencia en todos los genotipos analizados no explicaría las 




únicamente en pruebas histológicas preliminares. Para confirmar estos resultados 
sería necesario realizar un estudio más pormenorizado de histología a lo largo de 
toda la raíz con cortes seriados a distintas distancias del ápice que permitiera 
confirmar los resultados obtenidos en este capítulo, así como delimitar la zona 
de elongación (ápice), la zona de maduración y la zona de crecimiento 
secundario presentes en la raíz de tomate de una forma precisa. Además, hoy en 
día y gracias a estudios realizados en Arabidopsis, se están descubriendo las 
bases moleculares implicadas en la diferenciación de la endodermis. De este 
modo se han identificado proteínas específicas, las llamadas CASPs, que son 
cruciales para la correcta formación de las bandas de Caspary (Roppolo et al., 
2011). Estos avances abren la puerta hacia un estudio molecular de la 
diferenciación de la endodermis en especies como tomate. La obtención de 
plantas de tomate deficientes en la expresión de los genes CASPs sería una gran 
herramienta para estudiar en profundidad la relación entre las bandas de Caspary 
y la Lpr.  
Dependiendo del estado de desarrollo de la raíz, la endodermis puede avanzar 
en su diferenciación hacia una endodermis secundaria (Enstone et al., 2003; 
Knipfer y Fricke, 2014), que tiene un efecto considerable en la Lpr, ya que la 
deposición de suberina que puede tener lugar en esta fase, supone la interrupción 
del movimiento del agua a través de la vía transcelular (Geldner, 2013b). 
Generalmente, esta deposición de suberina se produce a unos 100-250 mm del 
ápice (Zimmermann et al., 2000; Krishnamurthy et al., 2009). Según esto, en 
nuestro estudio histológico se esperaba observar la formación de una endodermis 
secundaria en los cortes obtenidos en la zona basal de la raíz primaria (80-100 
mm desde el ápice para MM, RIL 65 y RIL 121 y 220-240 mm para TO-937). 
Sin embargo, con la tinción específica de Fluorol Yellow no se visualizaron 
depósitos de suberina (Fig.4.10), lo que puede interpretarse como que en plantas 




En estas mismas secciones transversales se observó tinción de los vasos 
xilemáticos. A pesar de que el Fluorol Yellow se considera como un colorante 
que tiñe la suberina (Lux et al., 2005), también puede llegar a teñir los vasos del 
xilema cuando la tinción de contraste no se realiza correctamente (Geldner, 
comunicación personal). Por tanto, estos resultados ponen de manifiesto la 
necesidad de mejorar el protocolo de tinción, ya sea utilizando otras tinciones de 
contraste, aumentando el tiempo de esta tinción de contraste o realizando los 
cortes transversales a mano alzada una vez concluida la tinción de Fluorol 
Yellow.  
En relación a la exodermis, generalmente se suele asociar su desarrollo a 
ciertas condiciones de estrés, como la salinidad (Reinhardt y Rost, 1995). Sin 
embargo, también se ha descrito que en condiciones de cultivo hidropónico no 
salino, plantas de arroz desarrollan una exodermis diferenciada (Krishnamurthy 
et al., 2009) mientras que otras especies como maíz o cebada carecen de ella 
(Zimmermann et al., 2000; Knipfer, 2010). Estos resultados confirman que no 
todas las especies son capaces de desarrollar exodermis (Perumalla et al., 1990). 
Con respecto al tomate existen datos contradictorios, ya que algunos autores han 
descrito la no formación de exodermis (Peyrano et al., 1997) mientras que otros 
sí han observado dicha capa celular (Lucena et al., 2003). El estudio histológico 
desarrollado en el presente trabajo avala los resultados obtenidos por Lucena et 
al. (2003), al revelar la presencia de una exodermis en los cuatro genotipos 
analizados (MM, TO-937, RIL 65 y RIL 121) en plantas cultivadas bajo 
condiciones de crecimiento similares a las utilizadas por ellos.  
Como se ha comentado anteriormente, el desarrollo de la exodermis supone 
una barrera significativa en el flujo radial de agua hacia el interior del córtex 
(Freundl et al., 2000; Steudle, 2000), de manera que raíces con una exodermis 
suberificada presentan valores de Lpr más bajos que aquellas que carecen de 
dicha capa celular (Rieger y Litvin, 1999; Zimmermann et al., 2000). Asimismo, 




por tanto ejercen una menor resistencia al movimiento del agua (Peterson y 
Enstone, 1996), se ha asociado con mayores valores de Lpr (Huang y Eissenstat, 
2000). La Lpr registrada en el genotipo parental doméstico MM y en la RIL 65 
fue significativamente mayor que la observada en el genotipo parental silvestre 
TO-937 y en la RIL 121 (Fig.4.3, Lpr control). Esta diferencia en Lpr puede ser 
debida a la diferencia observada en el número de células de paso, ya que a pesar 
de que todas presentaron una exodermis suberificada, tanto TO-937 como RIL 
121 registraron un menor número de ellas con respecto a MM y a RIL 65 
(Fig.4.11). A su vez, las diferencias registradas en los valores de Lpr entre el 
parental doméstico MM y la RIL 65 (un 40% mayor en MM) podrían estar 
relacionadas también con la mayor presencia de células de paso en MM. Sin 
embargo, para poder establecer esta relación de un modo más asertivo, sería 
necesario analizar la exodermis a lo largo de toda la longitud de la raíz, debido a 
que se observó que secciones transversales de una misma planta, presentaban 
diferencias en el número de células de paso presentes (Fig.4.11).  
El estudio histológico preliminar establece diferencias en la deposición de 
suberina en los 2 genotipos parentales y en las líneas RILs 65 y 121. Sin 
embargo, además de la localización de la suberina se ha determinado que 
diferencias en la composición química de la suberina también podrían estar 
condicionando la absorción de agua (Schreiber, 2010; Ranathunge y Schreiber, 
2011). Tal es así que en plantas de Arabidopsis se ha descrito que alteraciones en 
genes específicos involucrados en la síntesis de la suberina como GPAT5 
(At3g11430), DSO/ABCG11/COF1 (At1g17840) o KCS2/DAISY (At1g04220) 
provocan alteraciones en la composición y/o cantidad de la suberina presente en 
la endodermis (Beisson et al., 2007; Franke et al., 2009; Panikashvili et al., 
2010). En la familia Solanaceae, se ha descrito que el gen CYP86A33 es crítico 
para la biosíntesis del dominio alifático de la suberina en la peridermis de patata 
(Serra et al., 2009). El silenciamiento de dicho gen conlleva alteraciones en la 




agua. La obtención en un futuro de plantas de tomate con sobreexpresión y/o 
silenciamiento de genes esenciales para la síntesis de suberina será clave para 
obtener evidencias directas del papel de este biopolímero en la captación de agua 






















En el sudeste español, la escasez de lluvias, el uso abusivo de las reservas de 
agua dulce y la contaminación y/o salinización de las mismas (Laraus, 2004; 
Morison et al., 2008) están poniendo en peligro la sostenibilidad de la 
producción agrícola. Esta situación es especialmente crítica en el litoral 
mediterráneo, donde se concentra la producción hortícola de tomate bajo 
invernadero (MAGRAMA,2012), planta que requiere de elevadas cantidades de 
agua para su cultivo (Reina-Sanchez et al., 2005).  
En las últimas décadas se ha avanzado mucho en el conocimiento de la 
ecofisiología de dicho cultivo en relación a las condiciones ambientales dentro 
de los invernaderos, la demanda transpiratoria que ello conlleva y el impacto que 
la radiación, la temperatura y/o la humedad ambiental tienen sobre la cantidad y 
calidad de la cosecha (Romero-Aranda et al., 2002; Chaves y Oliveira, 2004; 
Guichard et al., 2005; Jurado et al., 2009). Pero dado que el gasto que supone el 
agua de riego es mínimo respecto a otros inputs como fertilizantes o plaguicidas, 
hasta ahora el riego se viene aplicando en exceso, de manera que más de un 30% 
del agua aportada se pierde en forma de lixiviados.  
El trabajo desarrollado en esta tesis doctoral parte del planteamiento de que el 
consumo de agua es un parámetro clave en la productividad del cultivo de 
tomate, ya que está directamente relacionado con el peso fresco de los frutos, 
cuyo contenido de agua es más del 90% (Davies et al., 1981). Desde esta 
perspectiva, una planta con una gran capacidad para absorber agua por las raíces 
estará en un estado más ventajoso para abastecer la demanda originada por 
transpiración foliar, permitiendo que a los frutos también les pueda llegar más 
agua. Por tanto, para mejorar el uso eficiente del agua de riego en este cultivo, 
sería conveniente incrementar la capacidad de las raíces para absorber el agua de 
riego, lo que contribuiría a reducir la pérdida de agua por lixiviados.  
En este sentido, los estudios llevados a cabo en esta tesis han permitido 




conductividad hidráulica de las raíces de tomate. Partiendo del supuesto de que 
la conductividad hidráulica debería ser el resultado de varios caracteres que, en 
su conjunto, favorecen una mayor superficie de absorción y menor resistencia a 
los flujos radial y axial dentro de la raíz, la información generada ha permitido 
identificar algunos parámetros que presentan una mayor repercusión sobre la Lpr 
registrada en el órgano completo. Entre estos parámetros destacan la expresión 
y/o actividad de acuaporinas, claves en el proceso de absorción de agua 
(Tyerman et al., 2002; Maurel et al., 2008) y que requerirán estudios más 
profundos, y el número de células de paso en la exodermis. No obstante, dada la 
segregación de caracteres que existe en la población RIL utilizada para este 
estudio, es posible que en una misma línea el efecto de unos parámetros sobre el 
flujo de agua haya podido quedar enmascarado por el efecto inhibidor de otros.  
La alta variabilidad encontrada en la mayoría de los caracteres estudiados 
permite seleccionar genotipos contrastantes que serán muy útiles en futuras 
investigaciones. En este sentido, cabe destacar la variabilidad encontrada en la 
tasas de elongación y de ramificación que merece seguir investigándose por 
sus implicaciones en la ocupación y explotación de un determinado volumen de 
sustrato y por tanto en la eficiencia de uso del agua de riego. Por otra parte, 
también presenta interés estudiar la capacidad de estos genotipos para generar 
nuevas raíces en relación a la resiliencia de la planta frente a situaciones de 
estrés ambiental (déficit hídrico) y/o en el sustrato (salinidad). 
Los resultados obtenidos en el presente estudio muestran una alta variabilidad 
en la conductividad hidráulica de las raíces, que además permanece estable con 
el desarrollo vegetativo de la planta, al menos en los genotipos parentales. Por 
tanto la variabilidad encontrada en la Lpr en plantas jóvenes podría determinar la 
productividad en plantas adultas. En este sentido, un ensayo preliminar en 
condiciones de cultivo comercial en invernadero, en el que las 13 RILs 
evaluadas se utilizaron como portainjertos del parental doméstico MM, mostró 




parte aérea. Aunque hubo diferencias en la producción de frutos, estas no fueron 
significativas, probablemente porque la competencia por el agua entre hojas y 
frutos durante el periodo de primavera-verano en que se llevó a cabo el ensayo, 
pudo enmascarar el efecto de la Lpr.  
Un ideotipo de raíz en cualquier escenario de cultivo debería ser aquel que 
presente la mayor superficie de contacto con el medio y con poca inversión en 
términos de carbono y gasto metabólico de mantenimiento. Por ello son 
necesarios más estudios sobre el impacto en el estado hídrico de la planta de 
parámetros como los pelos radicales, que a priori podrían tener un menor coste 
metabólico y cuya inducción parece variar según el estado fenológico de la 
planta y las condiciones de cultivo (Bates y Lynch, 2000). Generar información 
sobre la componente genética de la variabilidad en la densidad y longitud de los 
pelos radicales, su contribución en la superficie de la raíz en distintos estadios de 
desarrollo de las plantas, el impacto de situaciones de altas tasas de transpiración 
y la salinidad en el sustrato permitiría conocer la capacidad de un determinado 
genotipo para capturar el agua de riego. Este conocimiento permitiría ajustar el 
volumen de riego a las capacidades del genotipo, reduciendo las pérdidas de 






























1- La población RIL estudiada presenta una gran variabilidad en el consumo 
de agua, que está correlacionado tanto con el desarrollo de la raíz como 
con el desarrollo de la parte aérea.  
2- La población RIL estudiada presenta una gran variabilidad en la WP que 
no está correlacionada con el consumo de agua.  
3- Los análisis estadísticos señalan al diámetro del tallo como el parámetro 
más estrechamente relacionado con la WPPF. Se sugiere que los tallos 
podrían actuar como órganos de reserva de agua que por su proximidad a 
hojas y frutos facilitaría una rápida respuesta a la demanda hídrica que 
presenten estos órganos. Además, este parámetro presenta un alto índice 
de heredabilidad por lo que sería apropiado para ser considerado en 
programas de mejora de la WP.  
4- La Lpr de raíces de plantas de 21 DDG muestra una alta variabilidad 
entre los genotipos parentales y las distintas líneas RILs, registrándose 
diferencias de más del 80% entre algunas de ellas.  
5- De forma general, las diferencias de la Lpr entre los genotipos parentales 
y entre éstos y las líneas RILs se mantuvieron estables 
independientemente de que en su cálculo se usara la longitud, la 
superficie o el peso seco de la raíz. 
6- La variabilidad presente en los parámetros de longitud y superficie de la 
raíz, así como la proporción de raíces finas, medias y gruesas son 
insuficientes para explicar las diferencias encontradas en los dos 
genotipos parentales y en las distintas líneas RILs. 
7- Los valores de Lpr de los genotipos parentales presentan valores 
similares en los dos estadios analizados (21 y 40 DDG), posiblemente 
como consecuencia de la proporcionalidad en el incremento a lo largo del 
tiempo de la superficie de absorción y de la capacidad de transporte 




8- Existe una alta variabilidad en la tasa de elongación, número de raíces 
laterales y densidad de ramificación, que determinan diferencias 
significativas en la arquitectura del sistema radicular. Esta variabilidad 
permite seleccionar genotipos contrastantes que podrán ser evaluados en 
relación a la eficiencia de uso del agua de riego y la productividad en 
situaciones de cultivo real bajo invernadero. 
9- El diámetro de la raíz, la anchura del córtex, y el número de capas 
celulares que conforman el córtex, medidos a 15 mm del ápice, es similar 
en los dos genotipos parentales y en las 13 líneas RILs evaluadas. Puesto 
que estos parámetros varían a lo largo de la longitud de la raíz, sería 
conveniente estudiar su variabilidad en zonas de la raíz con crecimiento 
secundario, donde el metaxilema presenta su máximo desarrollo y en 
cuya superficie, en contra de lo generalmente aceptado, también hemos 
podido observar una alta densidad de pelos radicales. 
10- El número de vasos xilemáticos y su diámetro medidos a 15 mm del 
ápice presentan diferencias significativas entre las distintas líneas. Sin 
embargo, estas diferencias son insuficientes para explicar la variabilidad 
registrada en la Lpr.  
11- El tratamiento de raíces de tomate con HgCl2, inhibidor reversible de 
acuaporinas, reduce la conductividad hidráulica (Lpr) medida bajo 
gradientes de presión osmótica, entre un 42 y un 80%. Este hecho parece 
indicar que, en algunas de las líneas estudiadas, el transporte de agua se 
da mayoritariamente a través de la vía transcelular.  
12- El tratamiento con mercurio causa un efecto tóxico en algunos de los 
genotipos de tomate analizados puesto que en alguno de ellos la 
inhibición de las AQPs no fue totalmente reversible.  
13- La diferencia encontrada en la expresión relativa de cuatro genes que 
codifican para PIPs cuya expresión es mayoritaria en raíz de tomate no 




hace necesario extender el estudio de expresión génica a otros genes 
PIPs. 
14- La caracterización preliminar de la deposición de biopolímeros de barrera 
en los genotipos parentales y en las líneas RILs 65 y 121 parece indicar 
la ausencia de una endodermis suberificada y la presencia de suberina en 
la exodermis a 21 DDG y en los primeros 20 mm de la zona basal de la 
raíz principal. Los valores de Lpr medidos en este estadio parecen 
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